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ВВЕДЕНИЕ 
Постоянный рост народонаселения и быстрое развитие произ-
водства привели в конце 20-го века ситуацию с состоянием окру-
жающей среды во многих странах и регионах мира на грань эко-
логического кризиса. К числу основных факторов деградации 
природной среды относится ее загрязнение различными поллю-
тантами, среди которых одно из главных мест занимают тяжелые 
металлы. 
 Тяжелые металлы – химические элементы, отличающиеся вы-
сокой токсичностью для всех живых организмов и способностью 
по пищевым цепям поступать в организм человека и животных, 
что представляет серьезную угрозу для их жизнедеятельности 
(Sharma, Agrawal, 2005; Villiers et al., 2011). По данным Всемирной 
организации здравоохранения среди поллютантов, оказывающих 
негативное влияние на человека, тяжелые металлы занимают вто-
рое место, уступая лишь пестицидам и значительно опережая та-
кие хорошо известные загрязнители окружающей среды, как дву-
окись углерода и серы.  
Как показывают исследования, на протяжении последних деся-
тилетий содержание тяжелых металлов в окружающей среде – в 
воздухе, воде и почве – неуклонно повышается. Это связано с бы-
стрым развитием и активной работой промышленных предпри-
ятий, резким увеличением количества автотранспорта, ежегодным 
внесением в почву высоких доз минеральных удобрений, широким 
применением пестицидов и гербицидов. При этом тяжелые метал-
лы имеют длительный период полураспада с сохранением своих 
токсических свойств, а также обладают кумулятивным действием, 
накапливаясь в живых организмах (Verbruggen et al., 2009; Sarwar 
et al., 2010; Nazar et al., 2012).  
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Для России, несмотря на заметный спад производства во мно-
гих отраслях промышленности, наблюдаемый в последние два де-
сятилетия, проблема загрязнения тяжелыми металлами окружаю-
щей среды, особенно почв, стоит не менее остро. В среднем около 
11 % почв территории России имеют высокий уровень загрязнения 
этими элементами, причем в целом ряде регионов данный показа-
тель значительно выше среднего значения. Учитывая сильное не-
гативное влияние тяжелых металлов на растения, нетрудно пред-
положить, что повышение их концентраций в почве должно неиз-
бежно приводить к тем или иным нарушениям фито- и агроцено-
зов, а в определенных случаях даже к полной деградации расти-
тельных сообществ. Способность же растений накапливать тяже-
лые металлы в органах, в том числе используемых в пищу, ограни-
чивает использование загрязненных территорий для выращивания 
сельскохозяйственных культур (Pinto et al., 2004; Anjum et al., 
2012). 
В силу сказанного становится понятной актуальность исследо-
ваний, посвященных влиянию тяжелых металлов на растения. В 
настоящее время они активно ведутся во многих странах мира, 
включая Россию. Проведенный нами анализ публикаций в веду-
щих научных журналах (зарубежных и российских) по физиологии 
растений показал, что число статей по этой проблеме остается не-
изменно высоким и интерес к проблеме устойчивости растений к 
тяжелым металлам с годами не ослабевает. Спектр изучаемых при 
этом вопросов достаточно широк: поступление и транспорт тяже-
лых металлов в растениях, их воздействие на различные стороны 
жизнедеятельности, отдельные анатомо-морфологические и внут-
риклеточные структуры, биохимические реакции, способность 
растений переносить воздействие тяжелых металлов и механизмы 
адаптации к ним. 
Однако, несмотря на многочисленные публикации и значитель-
ный прогресс, который достигнут за последние годы в изучении 
данной проблемы, по-прежнему довольно сложно сделать какие-то 
широкие обобщения. Во многом это связано с особенностями ор-
ганизации и проведения исследований и, как следствие, с тем, что 
полученные разными авторами результаты очень часто оказывают-
ся трудносопоставимыми между собой. Так, во многих случаях, 
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когда изучается влияние тяжелых металлов на растения, использу-
ются разные виды металлов, различные их концентрации и экспо-
зиции, неодинаковые способы обработки растений и т. д. Различа-
ются также объекты (виды, сорта, генотипы), возраст и фаза разви-
тия растений, изучаются разные показатели и используются раз-
ные методы их оценки. В конечном счете, все это существенно 
снижает эффективность проводимых исследований. 
В настоящей работе авторы попытались обобщить накопленные 
к настоящему времени сведения, касающиеся различных аспектов 
влияния тяжелых металлов на растения, относящиеся к наиболее 
многочисленной группе «исключателей» (excluders) (Baker, 1981). 
Наряду с этим, рассмотрены вопросы, связанные с восприятием и 
передачей сигнала в клетках у растений о повышении уровня тя-
желых металлов в окружающей среде, а также данные, касающие-
ся механизмов их металлоустойчивости, действующих на клеточ-
ном, субклеточном и молекулярно-генетическом уровнях органи-
зации.  
При этом мы учитывали, что влияние тяжелых металлов на 
растения и их ответная реакция подчинены известной зависимо-
сти «доза – эффект», которая зачастую носит двухфазный харак-
тер. Это означает, что в невысоких концентрациях тяжелые ме-
таллы способны оказывать на растения стимулирующий эффект 
(в отношении тех или других физиологических процессов и по-
казателей), тогда как более высокие дозы вызывают ингибирую-
щий эффект, усиливающийся по мере возрастания действующей 
концентрации. В определенных случаях он может заканчиваться 
даже гибелью растения. В данной монографии мы не рассматри-
ваем эффекты, вызванные низкими (стимулирующими) и высо-
кими (летальными) концентрациями тяжелых металлов (это 
предмет особого рассмотрения), а сосредоточили свое внимание 
на анализе ингибирующего воздействия концентраций, при кото-
рых включаются и функционируют механизмы, позволяющие 
растениям выживать в условиях этого вида стрессового воздей-
ствия. 
Авторы выражают благодарность кандидату биологических на-
ук Г. Ф. Лайдинен, кандидату биологических наук Ю. В. Батовой и 
кандидату биологических наук Л. В. Топчиевой, принимавшим  
  
активное участие в проведении исследований, результаты которых 
представлены в данной работе. Авторы также искренне призна-
тельны научному редактору монографии члену-корреспонденту 
РАН, доктору биологических наук, профессору Н. Н. Немовой и 
рецензентам – доктору биологических наук Л. В. Ветчинниковой и 
кандидату биологических наук О. Н. Лебедевой, которые внима-
тельно и заинтересованно ознакомились с данной работой и сдела-
ли ряд ценных замечаний. 
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Г Л А В А  1  
ПОСТУПЛЕНИЕ ТЯЖЕЛЫХ МЕТАЛЛОВ  
В РАСТЕНИЯ И ИХ РАСПРЕДЕЛЕНИЕ  
ПО ТКАНЯМ И ОРГАНАМ 
1.1. Краткая характеристика химических элементов,  
относящихся к группе тяжелых металлов 
 
Термин «тяжелые металлы» был впервые употреблен еще в 
1817 г. немецким химиком Леопольдом Гмелиным (Leopold 
Gmelin), который разделил известные в то время химические эле-
менты на три группы: неметаллы, легкие металлы и тяжелые ме-
таллы (Habashi, 2009). К тяжелым металлам было отнесено 25 эле-
ментов с плотностью от 5,31 до 22,00 г/см3 (рис. 1).  
Однако до сих пор не существует единого понимания, что же 
такое «тяжелые металлы». Более того, в техническом отчете 
IUPAC (International Union of Pure and Applied Chemistry – Между-
народный союз теоретической и прикладной химии) за 2002 г. от-
мечено, что термин «тяжелый металл» имеет неверное толкование 
из-за противоречивых определений. На сегодняшний день выделе-
ны лишь критерии, по которым определяется принадлежность того 
или иного химического элемента к данной группе. Среди них: 
плотность, атомный вес и атомное число. Словосочетание «тяже-
лые металлы» часто рассматривается с природоохранной точки 
зрения (Duffus, 2002), и тогда при включении элемента в эту груп-
пу учитываются не столько его физические и химические свойст-
ва, сколько биологическая активность, токсичность для живых ор-
ганизмов, распространенность в природной среде, степень вовле-
ченности в природные и техногенные циклы. Мы в своей работе 
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придерживались наиболее распространенного определения, со-
гласно которому к тяжелым металлам относят элементы, обладаю-
щие свойствами металлов или металлоидов, имеющие плотность 
более 5 г/см3, атомную массу свыше 40 Да, атомное число 23 и вы-
ше (Кузнецов, Дмитриева, 2006).  
 
 
 
Рис. 1. Схема классификации химических элементов, предложенная  
Л. Гмелиным в книге «Handbush der theoretischen Chemie» 1817 г. (из: 
Habashi, 2009) 
 
Необходимо отметить, что среди тяжелых металлов имеются 
элементы, необходимые для жизнедеятельности растений (микро-
элементы), а также элементы, функциональная роль которых в на-
стоящее время неизвестна (Clemens et al., 2003). Микроэлементы 
(Co, Cr, Сu, Fe, Mn, Ni и Zn) участвуют практически во всех про-
цессах, проходящих в растительной клетке: энергетическом обме-
не, первичном и вторичном метаболизме, гормональной регуля-
ции, передаче сигнала и др. Следует также отметить, что 25–50 % 
всех белков работают только в присутствии ионов металлов 
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(Blindauer, Schmid, 2010), из них наибольшее количество (более 
1200) функционально связаны с цинком (Krämer et al., 2007; 
Hänsch, Mendel, 2009; Husted et al., 2011). Кроме того, некоторые 
металлы-микроэлементы присутствуют в качестве кофакторов в 
молекулах целого ряда ферментов. Обычно концентрации микро-
элементов в растениях невелики (0,001 % от сухой массы клетки и 
ниже), но при повышении их уровня в окружающей среде они ста-
новятся токсичными для живых организмов (Williams, Salt, 2009). 
В отличие от этого тяжелые металлы, не являющиеся микроэле-
ментами, среди которых важнейшие загрязнители окружающей 
среды – Cd, Hg и Pb, негативно влияют на растения даже в относи-
тельно невысоких концентрациях (Башкин, Касимов, 2004; Hassan, 
Aarts, 2011). 
Установлено, что токсичность тяжелых металлов для живых ор-
ганизмов обусловлена целым рядом их физических и химических 
особенностей: электронной конфигурацией, электроотрицательно-
стью, ионизацией, величиной окислительно-восстановительного 
потенциала, сродством к отдельным химическим группам, а также 
способностью проникать через клеточную оболочку и образовы-
вать прочные соединения на поверхности и внутри клетки (Кожа-
нова, Дмитриева, 1989; Башмаков, Лукаткин, 2009).  
Тяжелые металлы относятся преимущественно к рассеянным 
химическим элементам, поэтому загрязнению ими подвергается 
земная поверхность, в частности, почвенный покров и гидросфера, 
а также атмосфера (Добровольский, 1983, 2004). В силу этого по-
вышение их концентрации в окружающей среде вследствие естест-
венного или антропогенного поступления может носить глобальный 
характер. К естественным источникам тяжелых металлов (рис. 2) 
относятся горные породы (из продуктов выветривания которых 
сформировался почвенный покров), вулканы, космическая пыль, 
эрозия почв, испарение с поверхности морей и океанов, выделение 
их растительностью (Кабата-Пендиас, Пендиас, 1989; Доброволь-
ский, 1992; Богдановский, 1994). Антропогенные источники поступ-
ления связаны, в основном, с работой предприятий угледобываю-
щей, металлургической, химической промышленности и энергети-
ческого комплекса. Важными источниками загрязнения окружаю-
щей среды тяжелыми металлами являются различные транспортные 
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средства, а также агротехнические мероприятия, в частности, вне-
сение удобрений и пестицидов, содержащих в своем составе эти 
элементы (Алексеев, 1987; Ильин, 1991; Merrington, Alloway, 1994; 
Nicholson et al., 1994; Grant et al., 1998; Никифорова, 2003).  
 
 
 
Рис. 2. Основные источники поступления тяжелых металлов в 
окружающую среду (Титов и др., 2007) 
 
В зависимости от источника загрязнения (естественный или 
техногенный) наблюдаются заметные различия в профильном рас-
пределении тяжелых металлов в почве. При естественном высоком 
уровне этих элементов на фоне небольшого их накопления в гуму-
совом горизонте прослеживается увеличение содержания металлов 
вниз по почвенному профилю. При техногенном загрязнении тя-
желые металлы, наоборот, концентрируются в поверхностном 
слое. Различаются также и формы нахождения металлов в почве: 
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если в почвах естественных аномалий они представлены в основном 
в виде сульфатов, сульфидов и карбонатов, то при техногенном за-
грязнении – в виде оксидов и свободных ионов (Ильин, 2012). По-
мимо этого, на территориях с естественно высоким уровнем тяже-
лых металлов формируются особые виды флор, например, галмей-
ная флора (произрастающая на почвах с повышенным содержанием 
цинка) и серпентинитовая флора (с повышенным содержанием ряда 
металлов, в том числе никеля и хрома), в состав которой входят ме-
таллоустойчивые виды растений. Растительность же, произрастаю-
щая на техногенно загрязненных территориях, в большинстве слу-
чаев состоит из видов местной флоры и характеризуется сильно вы-
раженной внутривидовой дифференциацией по устойчивости к тя-
желым металлам (Косицин, Алексеева-Попова, 1983). 
Таким образом, независимо от источника загрязнения террито-
рии тяжелыми металлами повышение их уровня в почве практиче-
ски всегда приводит к увеличению концентрации токсичных ионов 
в растениях. Поскольку тяжелые металлы поступают в организм 
человека и животных именно с растительной пищей, создавая 
серьезную угрозу их здоровью, вопросы, связанные с поглощени-
ем ионов металлов растениями и их транспортом в надземные ор-
ганы, представляют не только чисто научный, но и большой прак-
тический интерес.   
1.2. Поглощение тяжелых металлов корнями растений 
Механизмы поглощения тяжелых металлов корнями включают 
как пассивный (неметаболический) перенос ионов в клетку без ис-
пользования дополнительной энергии, так и активный (метаболиче-
ский) процесс поглощения, сопряженный с затратой энергии, кото-
рая используется для перемещания ионов против градиента электро-
химического потенциала (Costa, Morel, 1993; Lux et al., 2011). 
Пассивный транспорт тяжелых металлов в клетку осуществля-
ется посредством катионных неселективных каналов трех видов: 
1) кальциевых каналов, активируемых деполяризацией мембраны 
(DACC – depolarization-activated calcium channels), 2) кальциевых 
каналов, активируемых гиперполяризацией мембраны (HACC – 
hyperpolarization-activated calcium channels) и 3) катионных кана-
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лов, не чувствительных к изменению электрического потенциала 
(VICC – voltage-insensitive cation chanels) (White, 2005; DalCorso et 
al., 2008; Verbruggen et al., 2009; Kudo et al., 2011). 
Активный транспорт тяжелых металлов в клетку происходит с 
участием специальных белков-переносчиков. В последние десяти-
летия достигнут значительный прогресс в идентификации транс-
мембранных транспортеров металлов, что отражено в целом ряде 
работ, в том числе обзоров (Hall, Williams, 2003; Eide, 2006; 
Krämer et al., 2007; Verbruggen et al., 2009; Blindauer, Schmid, 2010; 
Ueno et al., 2010; Hassan, Aarts, 2011; Waters, Sankaran, 2011; 
Uraguchi, Fujiwara, 2012; Khan et al., 2014). На основании анализа 
литературы можно сделать вывод, что в поступлении и транспорте 
ионов тяжелых металлов в клетках растений принимают участие 
большое количество белков, относящиеся к различным семейст-
вам. Наиболее изученные семейства: ZIP (zink-iron-regulated 
transporter), в том числе подсемейство IRT1 (iron regulated 
transporter); ABC (ATP-binding cassette) подсемейство PDR 
(pleirotropic drug resistance) и подсемейство MRP (multidrug 
resistance-associated proteins); ОРТ (oligopeptide transporters) под-
семейство YS (yellow-stripe) и подсемейство YSL (yellow-strip1-
like); P1B-АТФ-азы подсемейство HMA (heavy metal АТPase); CDF 
(cation diffusion facilitator); NRAMP (natural resistance associated 
macrophage protein); CTR (copper transporter family); CAX (cation 
exchanger). При этом обнаружено, что все они участвуют в транс-
порте металлов-микроэлементов как при их недостатке в почве, 
так и при избытке. Специфических транспортеров для тяжелых ме-
таллов, не являющихся необходимыми для растений, не выявлено. 
В этом разделе мы остановимся только на тех белках, которые у 
растений-исключателей участвуют в транспорте металлов через 
плазмалемму, в том числе в их загрузке в ксилему и флоэму. 
ZIP-белки малоизбирательны и могут транспортировать не-
сколько двухвалентных катионов металлов (Grotz et al., 1998; 
Cohen et al., 2004; Ishimaru et al., 2006; Waters et al., 2007; Assunção 
et al., 2010). На сегодняшний день у целого ряда видов растений 
обнаружено участие этих белков в поглощении корнями и транс-
порте через плазмалемму таких катионов, как Cu2+, Fe2+, Mn2+, Zn2, 
а  также   Cd2+   (табл.  1).   В  частности,   показано,   что   усиление  
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Таблица 1. Белки ZIP-семейства, участвующие в транспорте катионов 
тяжелых металлов через плазмалемму (по: Waters, Sankaran, 2011) 
 
Катионы металлов Вид растения Белок Cu2+ Fe2+ Mn2+ Zn2+ Cd2+ Источник 
IRT1  + + + + Korshunova et al., 1999;  
Rogers et al., 2000 
Arabidopsis 
thaliana 
IRT2  +  +  Vert et al., 2001 
 IRT3  +  +  Lin et al., 2009 
 ZIP1 
ZIP3 
ZIP5 
   + 
+ 
+ 
 Grotz et al., 1998 
Grotz et al., 1998 
Hassan, Aarts, 2011 
 ZIP2 
ZIP4 
+ 
+ 
  + 
+ 
 Wintz et al., 2003; 
Assunção et al., 2010 
 ZIP8    +  Van de Mortel et al., 2006 
 ZIP10    +  Van de Mortel et al., 2006 
 ZIP12    +  Van de Mortel et al., 2006 
Cucumis sativus IRT1  +    Waters et al., 2007 
Glycine max ZIP1    + + Moreau et al., 2002 
IRT1  + + + + Pedas et al., 2008 Hordeum 
vulgare ZIP3 
ZIP5 
ZIP8 
   + 
+ 
+ 
 Pedas et al., 2009 
ZIP1    +  
ZIP3  +    
ZIP4 
ZIP7 
  + 
+ 
  
Medicago 
truncatula 
ZIP5 
ZIP6 
 + 
+ 
 + 
+ 
 
Lopez-Millan et al., 
2004 
IRT1  
 
IRT2 
 + 
 
+ 
  + 
 
+ 
Bughio et al., 2002; 
Lee, An, 2009 
Ishamaru et al., 2006; 
Nakanishi et al., 2006 
ZIP1    + + Ramesh et al., 2003 
ZIP3 
ZIP5 
ZIP7 
   + 
+ 
+ 
 Ramesh et al., 2003 
Lee et al., 2010b 
Yang et al., 2009a 
Oryza sativa 
ZIP8  +  +  Lee et al., 2010c 
 
экспрессии генов AtZIP1, AtZIP2 и AtZIP5 приводит к увеличе-
нию содержания цинка в корнях растений Arabidopsis thaliana 
(Hassan, Aarts, 2011), а гена OsZIP1 – цинка и кадмия в корнях 
риса (Oryza sativa)  (Ramesh et al., 2003). Экспрессия генов дру-
гих представителей этого семейства (ZIP3/4/9) в большей степени 
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возрастает в условиях дефицита цинка в субстрате (van de Mortel 
et al., 2006). Предполагается, что ZIP-транспортеры различаются 
также локализацией на внутриклеточных мембранах и в разных 
тканях корня (van de Mortel et al., 2006). 
Основная функция транспортных белков IRT1 и IRT2 – пере-
нос ионов Fe2+ в клетки корня (Ishimaru et al., 2012). При этом у 
двудольных растений и однодольных видов, не относящихся к се-
мейству Злаков, со стратегией I транспорта Fe2+ этот белок, как по-
лагают, является основным транспортером ионов железа (II), одна-
ко он может участвовать и в транспорте других ионов (Mn2+, Zn2+ и 
Cd2+) (Rogers et al., 2000; Sasaki et al., 2012). Так, при усилении экс-
прессии гена OsIRT1 в клетках корня риса возрастало содержание 
кадмия в корнях и побегах растений (Lee, An, 2009), а высокий 
уровень экспрессии генов OsIRT1 и OsIRT2 в клетках дрожжей 
приводил к увеличению поглощения кадмия из среды роста 
(Nakanishi et al., 2006). 
У растений из семейства Злаков реализуется стратегия II, и Fe2+ 
транспортируется в комплексе с фитосидерофорами с участием 
белка – YS1. Этот белок обнаружен у целого ряда видов из этого 
семейства: у кукурузы (Yen et al., 2001), ячменя (Murata et al., 
2006), риса (Lee et al., 2009). Функционирует он в симпорте с про-
тоном (Schaaf et al., 2004). Установлено, что у ячменя (Hordeum 
vulgare) HvYS1 является специфическим транспортером, который 
переносит только комплексы Fe2+ c фитосидерофорами (Harada et 
al., 2007), тогда как у кукурузы (Zea mays) (ZmYS1) и у риса 
(OsYs1) белки способны транспортировать также комплексы Co2+, 
Cu2+ и Zn2+ (Ma, Nomoto, 1993). У мутантных растений кукурузы с 
отсутствием гена YS1 транспорт комплексов Zn2+ с фитосидерофо-
рами в клетки корня был нарушен (von Wiren et al., 1996). 
NRAMP – семейство транспортеров, участвующих в переносе 
двухвалентных ионов металлов в цитоплазму (Krämer et al., 2007). 
Наиболее изученными белками из этого семейства являются 
NRAMP3 и NRAMP4, локализованные на тонопласте и осуществ-
ляющие транспорт ионов из вакуоли в цитозоль. Относительно не-
давно было высказано предположение, что возможным участни-
ком транспорта тяжелых металлов (в частности, Cd2+ и Mn2+) через 
плазмалемму является белок NRAMP5 (Ishimaru et al., 2012). Он 
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выявлен на наружной стороне плазматической мембраны клеток 
эндодермы и экзодермы корня риса. В опытах с рисом, выращен-
ным в условиях повышенной УФ-радиации, были выделены му-
тантные растения с очень низкой способностью к накоплению кад-
мия, что оказалось связанным с функционированием гена 
OsNRAMP5 (Ishikawa et al., 2012). Кроме того, при сравнении сте-
пени участия белков OsIRT1 и OsIRT2 с белком OsNRAMP5 в 
транспорте ионов кадмия было обнаружено, что именно последний 
является основным транспортером этого металла у растений риса 
(Sasaki et al., 2012). Позднее было выявлено, что OsNRAMP5 транс-
портирует также ионы марганца и цинка (Uraguchi, Fujiwara, 2013). 
Специфическими транспортерами, которые осуществляют транс-
порт только ионов меди (II) через плазмалемму, являются белки 
подсемейства COPT (copper transporter) семейства CTR. У  
A. thaliana и риса выявлены семь белков этого типа (COPT1–COPT7), 
экспрессия генов которых была обнаружена практически во всех тка-
нях корня и побега (Yuan et al., 2011; Puig, 2014). При этом экспрес-
сия четырех из них – COPT1, COPT2, COPT4 и COPT6 – усиливалась 
в присутствии избытка ионов меди (Jung et al., 2012). Обнаружено 
также, что в присутствии кадмия у A. thaliana возрастал уровень экс-
прессии генов AtCOPT1, AtCOPT2 и AtCOPT6, что приводило к уве-
личению содержания меди в корнях растений (Gayomba et al., 2013). 
При этом copt1copt2copt6 мутантные растения оказались гораздо ме-
нее устойчивыми к кадмию по сравнению с диким типом.  
Помимо активности белков-переносчиков и катионных каналов 
на поглощение тяжелых металлов корнями растений большое 
влияние оказывают свойства почвы, в частности тип почвы, ее хи-
мический и механический состав, рН, содержание органического 
вещества, обменная катионная способность, микрофлора и др. 
(Ильин, 1991; Sanità di Toppi, Gabbrielli, 1999; Rauser, 1999). Суще-
ственное влияние оказывают и другие ионы, находящиеся в почве 
(Кабата-Пендиас, Пендиас, 1989). При этом наибольший антаго-
низм проявляют элементы одинаковой валентности, способные об-
разовывать сходные комплексы (Wierzbicka, 1987; Hart et al., 
1998). Например, свинец подавляет поглощение и передвижение в 
побеги железа, марганца и цинка (Kannan, Keppler, 1976). Всасыва-
ние кадмия корнями растений снижается при добавлении в раствор 
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Ca2+, Zn2+, Mn2+, Cu2+ и Fe2+ (Costa, Morel, 1993; Jalil et al., 1994; 
Gussarsson et al., 1995). В свою очередь, выявлен ингибирующий 
эффект кадмия на поглощение и аккумуляцию Zn2+, Cu2+, Mn2+ и 
Ca2+ (Metwally et al., 2005; Liu et al., 2006; Zhang et al., 2010).  
1.3. Транспорт тяжелых металлов по растению 
Общее содержание тяжелых металлов в органах растений зависит, 
в основном, от двух процессов: активности поглощения металла клет-
ками корня и эффективности его перемещения по растению, где важ-
ную роль играет радиальный транспорт ионов (Clemens, 2006b).  
Радиальный транспорт ионов тяжелых металлов по тканям корня 
до сосудов ксилемы может осуществляться как по апопласту, так и 
по симпласту. Известно, что апопластный путь движения катионов 
металлов возможен в тех областях корня, где отсутствуют пояски 
Каспари, например, в зоне меристематических клеток, в начале зоны 
растяжения и в начале зоны появления корневых волосков (Lux et al., 
2004). Он осуществляется посредством диффузии через клеточные 
стенки и внутриклеточное свободное пространство (Мейчик и др., 
2003). Вклад апопласта в поступление токсичных ионов в проводя-
щие сосуды, как полагают, невелик, при этом он возрастатет с увели-
чением концентрации металла в субстрате (Redjala et al., 2009). Од-
нако экспериментальных данных по этому вопросу крайне мало.  
В симпластном транспорте ионов тяжелых металлов через плаз-
малемму клеток в сосуды ксилемы участвуют белки-переносчики 
НМА2 и НМА4 (рис. 3) (Hussian et al., 2004; Verret et al., 2004). 
Эти белки обнаружены в клетках проводящих тканей практически 
во всех органах растений, относящихся и к исключателям, и к ги-
пераккумуляторам (Eren, Argüello, 2004; Hussain et al., 2004). Мно-
гочисленными экспериментами показано, что мутации по генам 
AtHMA2 и AtHMA4 делают растения A. thaliana неспособными 
транспортировать цинк из корней в побеги (Hussian et al., 2004). У 
двойных мутантов hma2hma4 с пониженной функцией этих генов 
практически все поступившие в растения ионы металла накаплива-
ются в корнях, тогда как в надземных органах цинк полностью от-
сутствует (Puig, Penarrubia, 2009). Показано также, что подавление 
экспрессии генов HMA2 и HMA4 у A. thaliana почти полностью 
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блокирует перемещение кадмия из корней в побеги (Wong, 
Cobbett, 2008). Кроме того, в уровне экспрессии генов этих белков 
выявлены значительные органоспецифические различия. Например, 
у риса при действии металла наиболее высокий уровень экспрессии 
гена OsHMA2 был обнаружен в корнях (Satoh-Nagasawa et al., 2012), 
у ячменя (HvHMA2) – в листьях (Mills et al., 2012), а у пшеницы 
(Triticum aestivum) (TaHMA2) – в узлах стебля (Tan et al., 2013). В 
наших опытах (рис. 4) в присутствии металла уровень транскриптов 
гена HvHMA2 повышался в листе 7-дневных проростков ячменя, то-
гда как в корне он несколько снижался (Казнина и др., 2014).  
 
   Рис. 3. Возможные механизмы транспорта ионов кадмия в ксилему и 
флоэму у Arabidopsis thaliana (А) и риса (Б): 
 Ме – ионы металла; GSH – восстановленный глутатион; PCS – фито-
хелатинсинтаза; PC-Ме – комплексы ионов металла с фитохелатинами; GS-Ме – 
комплексы ионов металла с глутатионом; NA-Ме – комплексы ионов металла с 
никотинамином (по: Khan et al., 2014) 
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Возраст растений до обработки Сd2+
 Рис. 4. Уровень транскриптов гена HvHMA2 в корнях (1) 
и листьях (2) растений ячменя разного возраста после  
4-суточной экспозиции на растворе с Cd2+ (100 мкM) 
(по: Казнина и др., 2014б) 
 
В литературе имеются также данные об участии НМА2-белков 
в загрузке флоэмы у злаков (Yamaji et al., 2013; Khan et al., 2014). В 
частности, у риса белок OsHMA2 был обнаружен в паренхимных и 
ситовидных клетках флоэмы (Yamaji et al., 2013). Авторы полага-
ют, что этот белок участвует на заключительном этапе транспорта 
цинка и кадмия из ксилемы во флоэму. 
Предполагается, что тяжелые металлы могут транспортировать-
ся в сосуды ксилемы и в комплексе с хелаторами, например, с глу-
татионом или фитохелатинами, однако механизм этого транспорта 
не изучен (рис. 5) (Clemens, 2006b; Verbruggen et al., 2009).  
Следует также отметить, что помимо НМА2/4 белков, которые 
транспортируют несколько тяжелых металлов (в частности, цинк и 
кадмий), у растений имеются и специфические транспортеры, уча-
ствующие в транспорте по растению только одного металла. Напри-
мер, в корнях A. thaliana обнаружен транспортер AtHMA5 (Andrés-
Colás et al., 2006), а в корнях риса – OsHMA5 (Deng et al., 2013), 
функция которого состоит в транспорте ионов меди в сосуды ксиле-
мы. В перицикле корня A. thaliana выявлен белок FRD3 (ferric 
reductase defective3), относящийся к семейству MATE (multidrug and 
toxin efflux) и участвующий в транспорте комплекса Fe2+с цитратом 
в сосуды ксилемы (Green, Rogers, 2004; Durrett et al., 2007).  
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 Рис. 5. Схема транспорта ионов кадмия по симпласту: 
 
GSH – восстановленный глутатион; PCS – фитохелатинсинтаза; PC-Cd(II) – 
комплексы ионов кадмия с фитохелатинами; GS2-Cd(II) – комплексы ионов кадмия с глутатионом; Х-Cd(II) и Y-Cd(II) – возможные молекулы, участвующие 
в транспорте кадмия, неизвестные на сегодняшний день (по: Clemens, 2006a) 
 
Транспорт ионов по ксилеме осуществляется в составе ксилемно-
го сока, в основном, в комплексе с органическими кислотами (цитра-
том и малатом) или аминокислотами (аспарагином, глутамином, гис-
тидином) (Clemens et al., 2002). Скорость движения, например, кад-
мия из корня в побег сравнительно высока на начальных этапах. С 
помощью радиоактивного Cd107 обнаружено, что он появляется в ос-
новании стебля риса уже через 1 час после помещения растений на 
питательный раствор, содержащий кадмий. Но во влагалища листьев 
и листовые пластинки металл поступает более чем через 36 часов от 
начала экспозиции, что, по-видимому, связано с его задержкой в уз-
лах стебля (Fujimaki et al., 2010). На транспорт тяжелых металлов из 
корня в стебель оказывают влияние такие процессы, как перенос ио-
нов через плазмалемму клеток корня, симпластический транспорт до 
сосудов ксилемы, загрузка в ксилему и связывание ионов металлов в 
ксилемном соке различными лигандами (Harris, Taylor, 2004).  
вакуоль вакуоль 
PCS 
ксилема
Ca2+-каналы ZIP, NRAMP5 
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Известно, что у злаков перемещение ионов из ксилемы во фло-
эму происходит в узлах стебля (Fujimaki et al., 2010). Наиболее ве-
роятным кандидатом для осуществления такого транспорта кадмия 
(о других металлах информации в известной нам литературе нет) 
является белок LCT1 (low-affinity cation transporter). Повышенная 
экспрессия гена OsLCT1 была обнаружена в присутствии металла 
в узлах стебля риса во время созревания семян, особенно в самом 
верхнем, который связан с соцветием (Uraguchi et al., 2011). Сни-
жение уровня экспрессии этого гена приводило к 50%-му умень-
шению концентрации кадмия в зерне без заметных изменений в 
содержании металлов-микроэлементов.  
В целом ряде исследований показано, что тяжелые металлы мо-
гут транспортироваться и по сосудам флоэмы в системе органов 
«донор – акцептор» (Cakmak et al., 2000; Harris, Taylor, 2001). С ис-
пользованием радиографических методов у растений разных видов 
зафиксирован флоэмный транспорт изотопов 109Cd, 63Ni, 65Zn из 
листьев в цветки и плоды (семена), а также от листа к листу или к 
корню (Cakmak et al., 2000; Harris, Taylor, 2001; Page, Feller, 2005). 
Транспорт металлов по флоэме играет важную роль в доставке пи-
тательных элементов, в том числе и микроэлементов, относящихся 
к тяжелым металлам, в развивающиеся семена (Bauer, Hell, 2006). 
Отметим, что в последнее время все большую актуальность приоб-
ретает проблема увеличения содержания тяжелых металлов в зер-
не при выращивании хлебных злаков или зернобобовых культур 
на загрязненных ими почвах. Например, кадмий в количествах, за-
метно превышающих ПДК, установленного для хлебных злаков 
(0,2 мг/кг сухого веса), был обнаружен в зерне пшеницы (Harris, 
Taylor, 2001), риса (Shah, Dubey, 1998) и ячменя (Chen et al., 2007) 
при выращивании этих видов на почвах, содержащих металл. При 
этом, как было выявлено у риса, более 90 % кадмия поступает в 
зерно именно по флоэме (Tanaka et al., 2007). Хотя в целом, не-
смотря на важность этого вопроса, поступление ионов металлов во 
флоэму изучено в гораздо меньшей степени, чем в ксилему. 
К настоящему времени доказано, что по флоэме тяжелые метал-
лы могут транспортироваться в комплексе с никотинамином, GSH 
и фитохелатинами, которые были обнаружены во флоэмном соке 
(рис. 3) (Van Belleghem et al., 2007; Mendoza-Cόzatl et al., 2008). 
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При этом никотинамин связан, как полагают, в основном с микро-
элементами (Cu2+, Fe2+, Mn2+, Zn2+), и в транспорте этих комплек-
сов предполагается участие YSL-белков (Curie et al., 2009; Klatte et 
al., 2009; Verbruggen et al., 2009). Эти белки обнаружены на внут-
ренних мембранах клеток, прилегающих к сосудам флоэмы, как в 
побегах, так и в корнях (DiDonato et al., 2004; Le Jean et al., 2005; 
Schaaf et al., 2005; Curie et al., 2009). Вероятно, они помогают по-
ступлению комплексов металлов с никотинамином из сосудов 
флоэмы в развивающиеся ткани. Оказалось, что YSL-белки функ-
ционируют в системе симпорта ионов металлов с протонами и иг-
рают важную роль в ремобилизации цинка и меди из стареющих 
листьев, а также в поступлении в семена железа, цинка и меди 
(Waters, Grusak, 2008; Ishimaru et al., 2010). В частности, снижение 
у мутантных растений A. thaliana уровня экспрессии гена AtYSL1 
приводило к уменьшению количества и никотинамина, и ионов 
железа (II) в семенах (Le Jean et al., 2005), а двойные мутанты 
ysl1ysl3 имели еще и низкое содержание цинка и меди (Waters et 
al., 2006). В рисе обнаружен высокий уровень экспрессии гена 
OsYSL2 в клетках-спутниках флоэмы в корнях и листьях при дефи-
ците железа в субстрате (Koike et al., 2004). 
Во флоэме были обнаружены комплексы фитохелатинов с 
Cd2+, Hg2+ и Zn2+ (Dorcak, Krezel, 2003; Gong et al., 2003; Haydon, 
Cobbett, 2007; Trampczynska et al., 2010), что оказалось весьма 
неожиданным, поскольку фитохелатины, о которых пойдет речь 
в главе 3, считаются молекулами, участвующими в связыва- 
нии токсичных ионов в цитоплазме и транспорте их в вакуоль. 
На сегодняшний день белки, осуществляющие транспорт ком-
плексов тяжелых металлов с фитохелатинами во флоэму, неиз-
вестны. 
Таким образом, несмотря на значительный прогресс, достигну-
тый к настоящему времени в понимании механизмов транспорта 
тяжелых металлов по растению, все еще остается достаточно мно-
го вопросов, для выяснения которых необходимо проведение даль-
нейших исследований. Особого внимания требует идентификация 
белков и низкомолекулярных соединений, вовлеченных в транс-
порт тяжелых металлов на всем протяжении от корня до семян. 
Очень важно идентифицировать in vivo субстраты для синтеза бел-
  
ков-транспортеров и детализировать их биохимические свойства. 
Лучшее понимание механизмов транспорта тяжелых металлов, а 
также выяснение роли различных белков-переносчиков в передви-
жении необходимых растению элементов и тех, которые не имеют 
функционального значения, будет способствовать созданию  
сельскохозяйственных культур с высоким качеством продукции и 
сниженным содержанием тяжелых металлов в органах, используе-
мых в пищу. 
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Г Л А В А  2  
ВЛИЯНИЕ ТЯЖЕЛЫХ МЕТАЛЛОВ НА ОСНОВНЫЕ  
ФИЗИОЛОГИЧЕСКИЕ ПРОЦЕССЫ РАСТЕНИЙ 
К настоящему времени влияние тяжелых металлов на основные 
физиологические процессы у растений в целом относительно не-
плохо изучено (Clemens, 2001; Серегин, Иванов, 2001; Vassilev, 
2002; Иванов и др., 2003; Meharg, 2005; Серегин, Кожевникова, 
2006; Broadley et al., 2007; Титов и др., 2007; Башмаков, Лукаткин, 
2009; Hasan et al., 2009; Yang, Chu, 2011; Sanita di Toppi, Meharg, 
2011; Гришко, Сыщиков, 2012; Казнина, Титов, 2013 и др.). Уста-
новлено, что в присутствии тяжелых металлов не только тормозят-
ся рост и развитие растений, но и происходят многочисленные 
структурно-функциональные изменения в фотосинтетическом ап-
парате, нарушаются процессы дыхания, транспирации, транспорта 
веществ и т. д. В результате этого снижается продуктивность от-
дельных растений и целых фитоценозов, а иногда даже полностью 
разрушаются растительные сообщества (Ali et al., 2000; Khudsar et 
al., 2004; Яблоков, 2007; Алексеев, 2008). 
В этой главе авторы попытались в максимально сжатой форме 
обобщить имеющийся фактологический материал, касающийся 
влияния тяжелых металлов на такие физиологические процессы у 
растений, как рост, развитие, фотосинтез, дыхание и водный обмен. 
2.1. Рост 
Торможение роста является одним из самых важных и наиболее 
легко регистрируемых (даже визуально) проявлений токсичности 
тяжелых металлов в отношении растений (Vassilev et al., 1998а; 
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Rauser, 1999; Иванов и др., 2003; Титов и др., 2007). В многочис-
ленных лабораторных, вегетационных и полевых опытах с разны-
ми видами (сортами, генотипами) показано, что под влиянием тя-
желых металлов у растений уменьшаются линейные размеры кор-
ней и побегов, снижается накопление биомассы. Наибольшее чис-
ло исследований в этом направлении посвящено действию на рас-
тения кадмия, как одного из наиболее токсичных тяжелых метал-
лов, в несколько меньшей степени изучены металлы-микроэлемен-
ты (медь, никель, цинк), а также свинец. Влияние других тяжелых 
металлов на рост растений почти не изучается. Анализ имеющихся 
литературных данных и результаты собственных исследований по-
зволяют сформулировать ряд выводов общего характера. 
1. Степень и характер ингибирующего действия тяжелых метал-
лов на рост, как и на другие физиологические процессы, зависят от 
их токсичности, концентрации в окружающей среде и продолжи-
тельности воздействия, а также от биологических особенностей 
вида (сорта, генотипа) и возрастного состояния растений (Серегин, 
Иванов, 2001; Иванов и др., 2003; Metwally et al., 2005; Demirevska-
Kepova et al., 2006; Лайдинен и др., 2011; Казнина и др., 2012 и 
др.). В таблицах 2 и 3 приведены характерные примеры влияния 
кадмия на рост корней и побегов у ряда видов растений, относя-
щихся к разным семействам.  
2. Торможение роста растений под влиянием тяжелых металлов 
связано с их непосредственным воздействием как на процесс деле-
ния, так и на растяжение клеток (Rauser, 1999). Среди основных не-
гативных воздействий на процесс деления – снижение интенсивно-
сти клеточных делений, уменьшение количества клеток на всех фа-
зах митоза, увеличение продолжительности отдельных фаз и всего 
митотического цикла (Breskle, 1991; Серегин, Иванов, 2001). Кроме 
того, в меристематических клетках корней высокие концентрации 
тяжелых металлов приводят к цитогенетическим нарушениям, та-
ким как, например, спирализация хромосом, неравное их расхожде-
ние к полюсам клетки или полное отсутствие расхождения, появле-
ние тетраплоидных клеток (Довгалюк и др., 2001; Демченко и др., 
2005; Aina et al., 2007; Ünyayar et al., 2010). В присутствии тяжелых 
металлов обнаружены разрывы нитей ДНК, хромосомные аберра-
ции, нарушения регуляции экспрессии генов (Mouron et al., 2004). 
 25
Таблица  2. Влияние кадмия на рост и накопление биомассы корня  
у растений 
 
Вид растения 
Концент-
рация 
металла, 
мкМ 
Экспози-
ция, сут 
Величина 
показателя, 
% от 
контроля 
Источник 
Длина корня 
200 28 80 Shi, Cai, 2009  Arachis 
hypogaea 400 28 53 Shi, Cai, 2009 
 800 28 34 Shi, Cai, 2009 
Avena sativa 300  7 58 Титов и др., 2002 
Brassica rapa 800 28 47 Shi, Cai, 2009 
50 14 45 Ezaki et al., 2008 Echinochloa 
crusgalli  150 14 35 Ezaki et al., 2008 
400 28 79 Shi, Cai, 2009 Helianthus 
annus 800 28 53 Shi, Cai, 2009 
20 20 20 Chen et al., 2008 Hordeum 
vulgare 50 5 67 Demirevska-Kepova et 
al., 2006 
 300 7 58 Титов и др., 2002 
 500 5 60 Demirevska-Kepova et 
al., 2006 
 1000 30 30 Tamas et al., 2006 
Medicago sativa 30 7 80 Ortega-Villasante et al., 
2005 
Oryza sativa 100 4 55 He et al., 2007 
 500 14 66 Cheng et al., 2008 
Phaseolus max 10 6 38 Гришко, Сыщиков, 2012 
 100 6 30 Гришко, Сыщиков, 2012 
 50 10 81 Xue et al., 2013 
 100 10 68 Xue et al., 2013 
Pisum sativum 5 21 14 Wodala et al., 2012 
 10 6 61 Гришко, Сыщиков, 2012 
 100 6 18 Гришко, Сыщиков, 2012 
Secale cereale 50 14 55 Wójcik, Tukiendorf, 1999 
 250 14 15 Wójcik, Tukiendorf, 1999 
50 14 60 Wójcik, Tukiendorf, 1999 Triticum 
aestivum 100 30 87 Moussa, El-Gamal, 2010 
 250 14 25 Wójcik, Tukiendorf, 1999 
 500 7 47 Ouzounidou et al., 1997 
 600 7 60 Amirjani, 2012 
Vicea faba 8 7 77 Ma et al., 2010 
 10 7 67 Ma et al., 2010 
Zea mays 10 3 58 Nocito et al., 2008 
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Окончание табл. 2 
 
Вид растения 
Концент-
рация 
металла, 
мкМ 
Экспози-
ция, сут 
Величина 
показателя, 
% от 
контроля 
Источник 
Zea mays 50 14 40 Wójcik, Tukiendorf, 1999 
 100 6 28 Pavlovkin et al., 2006 
 100 14 38 Wójcik, Tukiendorf, 2005 
 100 30 76 Puertas-Mejia et al., 2010 
 250 14 10 Wójcik, Tukiendorf, 1999 
Биомасса корня  
Arabidopsis 
thaliana 
50 7 42 Perfus-Barbeoch et al., 
2002 
 100 7 23 Perfus-Barbeoch et al., 
2002 
Arachis hypogaea 400 28 59 Shi, Cai, 2009 
 800 28 44 Shi, Cai, 2009 
Avena strigosa 50 4 102 Uraguchi et al., 2006 
Brassica napus 50 15 56 Nouairi et al., 2006 
 100 15 51 Nouairi et al., 2006 
Brassica rapa 400 28 49 Shi, Cai, 2009 
 800 28 15 Shi, Cai, 2009 
Cajanus cajan 450 80 36 Garg, Kaur, 2013 
Helianthus annus 400 28 42 Shi, Cai, 2009 
 800 28 37 Shi, Cai, 2009 
Hordeum vulgare 50 5 60 Demirevska-Kepova et 
al., 2006 
 500 5 85 Demirevska-Kepova et 
al., 2006 
 20 20 37 Chen et al., 2008 
Lupinus albus 20 15 67 Vázquez et al., 2006 
 60 15 40 Vázquez et al., 2006 
10 5 55 Шевякова и др., 2003 Mesembryanthe- 
mum crystallinum 100 5 48 Шевякова и др., 2003 
Oryza sativa 500 14 66 Cheng et al., 2008 
Phaseolus max 50 10 68 Xue et al., 2013 
 100 10 53 Xue et al., 2013 
Pisum sativum 40 21 53 Rivera-Becerril et al., 
2005 
Triticum aestivum 30 12 50 Stolt et al., 2003 
 50 24 46 Ci et al., 2010 
Zea mays 30 7 74 Rellán-Álvarez et al., 
2006 
 20 7 88 Wang et al., 2009 
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Таблица 3. Влияние кадмия на рост и накопление биомассы побега  
у растений 
 
Вид растения 
Концент-
рация 
металла, 
мкМ 
Экспози-
ция, сут 
Величина 
показателя,
% от 
контроля 
Источник 
Высота побега 
400 28 47 Shi, Cai, 2009 Arachis 
hypogaea 800 28 42 Shi, Cai, 2009 
Avena sativa 300 7 44 Титов и др., 2002 
Brassica napus 10 15 53 Nouairi et al., 2006 
 50 15 39 Nouairi et al., 2006 
 100 15 31 Nouairi et al., 2006 
Helianthus 
annus 
100 28 39 Shi, Cai, 2009 
 200 28 20 Shi, Cai, 2009 
20 20 37 Chen et al., 2008 Hordeum 
vulgare 50 5 91 Demirevska-Kepova et 
al., 2006 
 500 5 67 Demirevska-Kepova et 
al., 2006 
 300 7 40 Титов и др., 2002 
Oryza sativa 500 14 74 Cheng et al., 2008 
Phaseolus max 50 10 84 Xue et al., 2013 
 100 10 83 Xue et al., 2013 
Pisum sativum 5 21 40 Wodala et al., 2012 
 10 6 83 Гришко, Сыщиков, 2012 
 100 6 32 Гришко, Сыщиков, 2012 
Secale cereale 100 11 77 Krupa, Moniak, 1998 
50 24 60 Ci et al., 2010 Triticum 
aestivum 100 7 60 Titov et al., 1996 
 500 7 55 Ouzounidou et al., 1997 
 600 7 76 Amirjani, 2012 
Zea mays 10 3 48 Nocito et al., 2008 
 25 14 65 Krantev et al., 2008 
 80 6 66 Клаус и др., 2013 
 200 6 47 Клаус и др., 2013 
Сухая биомасса побега 
Arabidopsis 
thaliana 
50 7 70 Perfus-Barbeoch et al., 
2002 
 100 7 40 Perfus-Barbeoch et al., 
2002 
400 28 45 Shi, Cai, 2009 Arachis 
hypogaea 800 28 38 Shi, Cai, 2009 
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Окончание табл. 3 
 
Вид растения 
Концент-
рация 
металла, 
мкМ 
Экспози-
ция, сут 
Величина 
показателя,
% от 
контроля 
Источник 
Avena sativa 100 7 80 Astolfi et al., 2004 
 100 30 36 Батова и др., 2012 
Avena strigosa 50 4 98 Uraguchi et al., 2006 
Brassica rapa 400 28 47 Shi, Cai, 2009 
 800 28 13 Shi, Cai, 2009 
Cajanus cajan 450 80 43 Garg, Kaur, 2013 
400 28 29 Shi, Cai, 2009 Helianthus 
annus 800 28 23 Shi, Cai, 2009 
Hordeum 
vulgare 
10 14 87 Smýkalová, Zámečniková, 
2003 
 20 20 33 Chen et al., 2008 
 50 5 85 Demirevska-Kepova et 
al., 2006 
 100 30 56 Puertas-Mejia et al., 2010 
 100 30 40 Батова и др., 2012 
 500 5 66 Demirevska-Kepova et 
al., 2006 
Oryza sativa 100 4 50 He et al., 2007 
 500 2 90 Hsu, Kao, 2003 
 500 14 79 Cheng et al., 2008 
Phaseolus max 50 10 79 Xue et al., 2013 
 100 10 71 Xue et al., 2013 
50 24 40 Ci et al., 2010 Triticum 
aestivum 30 12 58 Stolt et al., 2003 
 1000 7 56 Kovačević et al., 1999 
Zea mays 20 7 58 Wang et al., 2009 
 30 7 57 Rellán-Álvarez et al., 2006 
 100 30 67 Puertas-Mejia et al., 2010 
 
В основе отмеченных нарушений клеточного деления, прежде 
всего, лежит связывание ионов металлов с сульфгидрильными 
группами белков веретена и ферментов, ответственных за прохож-
дение митоза (Бессонова, 1991; Иванов и др., 2003; Серегин, Ко-
жевникова, 2006). Некоторые тяжелые металлы (кадмий, никель) 
вызывают также повреждение ядра (Liu et al., 2003/2004), наруша-
ют синтез РНК и ингибируют активность рибонуклеазы (Shan, 
Dubey, 1998).  
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Механизм воздействия тяжелых металлов на растяжение клеток 
связан, в первую очередь, со снижением эластичности клеточных 
стенок, причинами которого являются образование ионами метал-
лов прочных связей с SН-группами белков, входящих в ее состав, с 
повреждением структуры микротрубочек и нарушением водного 
режима клеток (Poschenrieder et al., 1989; Иванов и др., 2003; Сере-
гин, Кожевникова, 2006; Villiers et al., 2011). Помимо этого, ингиби-
рование металлами роста растяжением может быть связано с нару-
шением проницаемости мембран вследствие увеличения количества 
активных форм кислорода и возрастания интенсивности перекисно-
го окисления липидов (Tamas et al., 2006; Sharma, Dietz, 2009).  
3. При выращивании растений в присутствии тяжелых металлов 
их токсическое действие в бóльшей степени проявляется в отноше-
нии роста корней (за исключением видов-гипераккумуляторов), 
поскольку именно в них задерживается и инактивируется бόльшая 
часть поступивших в растение токсичных ионов (Liu et al., 2008). 
Накопление тяжелых металлов в корнях сопровождается уменьше-
нием размеров и биомассы корневой системы, снижением количе-
ства боковых корней, отмиранием корневых волосков (Vassilev et 
al., 1995; Titov et al., 1996; Серегин, Иванов, 2001; Demirevska-
Kepova et al., 2006; Uraguchi et al., 2006; Титов и др., 2007; Башма-
ков, Лукаткин, 2009; Shi, Cai, 2009 и др.). 
Торможение роста побегов наблюдается, как правило, при более 
высоких концентрациях тяжелых металлов, чем корней. В результа-
те этого уменьшаются высота побегов и размеры листовых пласти-
нок, снижается биомасса надземных органов, а у злаков еще и длина 
междоузлий. Размеры соцветий, а также масса плодов и семян 
уменьшаются в присутствии металлов в гораздо меньшей степени, 
поскольку их содержание в этих органах обычно минимально, а не-
гативное действие на генеративные органы в основном опосредо-
ванное (Vassilev et al., 1996; Khurana et al., 2006; Батова и др., 2012).  
Отдельно необходимо отметить влияние тяжелых металлов на 
рост листа – основного, специализированного органа фотосинтеза. 
Повышение концентрации всех изученных металлов в окружаю-
щей среде приводит к значительному уменьшению площади лис-
товой пластинки, что является одной из причин снижения интен-
сивности фотосинтеза и транспирации (Veselov et al., 2003; 
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Khudsar et al., 2004; Казнина и др., 2011). Заметное снижение раз-
меров листьев в присутствии высоких концентраций тяжелых ме-
таллов обнаружено практически у всех видов растений, с которы-
ми проводились подобные исследования (табл. 4).  
 
Таблица 4. Влияние тяжелых металлов на рост листа 
  
Металл Вид растения 
Концент-
рация 
металла, 
мкМ 
Экспо-
зиция, 
сут 
Площадь 
листа, 
% от 
контроля
Источник 
Cd2+ Arachis 
hypogaea 
100 28 49 Shi, Cai, 2009 
 Gossypium 
hirsutum 
100 6 90 Daud et al., 2013 
 Helianthus annus 50 4 28 Hatata, Abdel-Aal, 
2008 
  100 4 16 Hatata, Abdel-Aal, 
2008 
 Hordeum vulgare 100 4 69 Казнина и др., 2012 
 Lepidium sativum 450 30 85 Gill et al., 2011 
  100 30 68 Gill et al., 2011 
 Phaseolus 
vulgaris 
3 6 35 Poshenrieder et al., 
1989 
 Pisum sativum 50 28 37 Sandalio et al., 2001 
 Vigna radiata 100 3 21 Muneer et al., 2011 
  500 3 17 Muneer et al., 2011 
 Zea mays 10 6 89 Гришко, Сыщиков, 
2012 
  100 6 48 Гришко, Сыщиков, 
2012 
  80 6 57 Клаус и др., 2013 
  200 6 34 Клаус и др., 2013 
Pb2+ Plantago major 2000 30 61 Kosobrukhov et al., 
2004 
  2000  30 30 Kosobrukhov et al., 
2004 
Zn2+ Avena strigosa 100 4 70 Uraguchi et al., 2006 
 Festuca rubra  100 20 68 Hertstein, Jäger, 1986 
 Pelargonium 
graveolens 
500 15 29 Misra et al., 2005 
 Pisum sativum 50 28 39 Sandalio et al., 2001 
 Populus  tremula 130 61 15 Durand et al., 2010 
 Setaria viridis 160 25 76 Казнина и др., 2009 
 Typha latifolia 50 21 27 Ye et al., 1997  
 31
4. Наиболее устойчивым к действию тяжелых металлов росто-
вым процессом является прорастание семян (Shah, Dubey, 1998; 
Лянгузова, 1999; Холодова и др., 2005; Титов и др., 2007 и др.), 
что, очевидно, связано с неспособностью токсичных ионов прони-
кать через семенную оболочку. Лишь на заключительной стадии 
набухания семян, когда повреждаются семенные покровы, они мо-
гут поступать в клетки зародыша и вызывать задержку прораста-
ния вследствие торможения деления и растяжения клеток 
(Wierzbicka, Obidzińska, 1998; Серегин, Кожевникова, 2006).  
5. Рост растений может также замедляться в результате опосре-
дованного действия тяжелых металлов, связанного с изменением 
гормонального баланса (Veselov et al., 2003), нарушениями фото-
синтеза (Vassilev et al., 1997), водного режима (Barceló, 
Poschenrieder, 1990), минерального питания (Siedlecka, 1995), ды-
хания (Pavlovkin et al., 2006). 
2.2. Развитие 
Влияние тяжелых металлов на развитие растений изучено в го-
раздо меньшей степени, чем их воздействие на рост. Тем не менее 
на основании имеющихся работ, посвященных этому вопросу, а 
также результатов собственных исследований можно сделать сле-
дующие выводы. 
1. Повышенные концентрации тяжелых металлов в окружаю-
щей среде задерживают развитие растений и наступление очеред-
ных фенологических фаз, что нередко приводит к увеличению 
продолжительности вегетационного периода, а в ряде случаев рас-
тения вообще не переходят к генеративному развитию, несмотря 
на вполне благоприятные природно-климатические условия 
(Vassilev et al., 1998b; Khudsar et al., 2004; Казнина и др., 2006).  
2. Задержка наступления очередных фенофаз у растений в при-
сутствии тяжелых металлов в бóльшей степени выражена на ран-
них этапах онтогенеза, тогда как на более поздних этапах развития 
такого рода различия сглаживаются или полностью исчезают 
(Vassilev et al., 1998b; Казнина, 2003).  
3. Тяжелые металлы (в частности, кадмий и свинец) тормозят 
рост и дифференциацию апикальной меристемы стебля (конуса  
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нарастания) у злаков, что приводит к снижению темпов органоге-
неза (рис. 6). При этом высокие концентрации металлов могут вы-
зывать полную остановку развития растений уже на I этапе орга-
ногенеза (Титов и др., 2001; Казнина, 2003). Снижение темпов ор-
ганогенеза под влиянием тяжелых металлов, очевидно, связано с 
замедлением скорости деления клеток апикальной меристемы 
стебля, в результате чего необходимое для перехода конуса нарас-
тания к следующему этапу количество клеток накапливается позд-
нее, чем в обычных условиях роста. 
 
 
 
 
              – I этап органогенеза;         – II этап органогенеза 
 
Рис. 6. Влияние ионов кадмия на длину конуса нарастания (А) и темпы 
органогенеза (Б) у растений ячменя в фазе проростков (Казнина и др., 2006) 
 
4. Замедление развития растений в присутствии тяжелых метал-
лов может быть вызвано изменением (нарушением) клеточного ме-
таболизма в верхушечных меристемах, а также нарушением мине-
рального питания (Казнина и др., 2006).  
2.3. Фотосинтез 
Известно, что фотосинтез отличается очень высокой чувстви-
тельностью к воздействию тяжелых металлов, которые влияют на 
многие стороны этого процесса. При этом, как показано в много-
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численных работах, снижение скорости ассимиляции СО2 в при-
сутствии тяжелых металлов (табл. 5) может быть связано как с функциональными, так и со структурными изменениями в фото-
синтетическом аппарате растений (ФСА) (Vassilev, 2002; Титов и 
др., 2007). Ниже указаны основные «мишени» токсического дейст-
вия металлов на фотосинтетические процессы у растений.  
 
Таблица 5. Влияние кадмия на интенсивность фотосинтеза растений 
 
Вид растения 
Концент-
рация 
металла, 
мкМ 
Экспози- 
ция, 
сут 
Величина 
показате-
ля, % от 
контроля 
Источник 
Avena sativa 100 14 82 Казнина, 2003 
Hordeum vulgare 10 3 60 Smýkalová, 
Zámečniková, 2003 
 100 4 69 Казнина и др., 2010 
 250 10 94 Vassilev et al.,  2004 
 500 10 89 Vassilev et al.,  2004 
Lactuca sativa 10 28 27 Dias et al., 2013 
Phaseolus max 50 10 81 Xue et al., 2013 
 100 10 65 Xue et al., 2013 
Pisum sativum 100 0.08 (2 ч) 75 Balakhnina et al., 2005 
 1000 0.08 62 Balakhnina et al., 2005 
Triticum aestivum 50 9 70 Ci et al., 2010 
 100 30 91 Moussa, El-Gamal, 2010 
 400 30 66 Moussa, El-Gamal, 2010 
 500 4 80 Bishnoi et al., 1993 
Vigna radiata 100 6 59 Wahid et al., 2007 
 100 12 42 Wahid et al., 2007 
Zea mays 25 14 70 Krantev et al., 2008 
 
1. В присутствии тяжелых металлов наблюдаются определен-
ные изменения в анатомической структуре листа: уменьшаются 
размеры клеток мезофилла и толщина клеточной стенки, снижают-
ся число и размеры хлоропластов, а также размеры замыкающих 
клеток устьиц (Vitόria et al., 2003; Kosobrukhov et al., 2004; Титов и 
др., 2007; Казнина и др., 2011).  
2. Тяжелые металлы вызывают различные нарушения в струк-
турной организации хлоропластов: уменьшение числа гран и тила-
коидов, снижение протяженности мембран (Molas, 1997; Alkhatib 
et al., 2011), изменение структуры мембран и их химического  
 34 
состава (в частности, снижение содержания ненасыщенных жир-
ных кислот), увеличение количества пластоглобул (Vassilev et al., 
2004; Souza et al., 2005).  
3. Под влиянием тяжелых металлов в листьях растений умень-
шается содержание фотосинтетических пигментов (табл. 6) 
(Vassilev et al., 1998a; Таланова и др., 2001; Nouairi et al., 2006; Каз-
нина и др., 2012 и др.). При этом в бόльшей степени это относится 
к хлорофиллам, чем к каротиноидам (Khudsar et al., 2001; Таланова 
и др., 2001; Prasad, 2004). Основными причинами снижения коли-
чества хлорофиллов а и b в присутствии тяжелых металлов явля-
ются: подавление биосинтеза хлорофиллов, усиление процесса их 
деградации, нарушение ультраструктуры хлоропластов (Sheoran et 
al., 1990; Molas, 1997).  
4. Тяжелые металлы оказывают отрицательное влияние на свето-
вые реакции фотосинтеза и на структурную целостность фотосис-
тем (Li, Miles, 1975; Siedlecka, Krupa, 1996; Tukendorf, Baszynski, 
1991). Наиболее чувствительна к ионам металлов фотосистема II 
(ФС II) (Krupa, Baszynski, 1995; Di Cagno et al., 2001). В присутствии 
тяжелых металлов снижается эффективность ее работы, что регист-
рируется по изменению целого ряда параметров флуоресценции 
хлорофилла. Например, снижаются максимальный (Fm) и минималь-ный (F0) выход флуоресценции, переменная флуоресценция (Fv), квантовая эффективность ФС II (Fv/Fm), замедляется скорость элек-
тронного транспорта. Все это указывает на нарушения в работе 
ФСА растений (Schreiber et al., 1994; Maksymiec, 1997; Maxwell, 
Johnson, 2000; DalCorso et al., 2008; Казнина и др., 2012). Данных о 
влиянии тяжелых металлов на фотосистему I (ФС I) очень мало, тем 
не менее установлено, что некоторые тяжелые металлы (в частно-
сти, кадмий) повреждают светособирающие антенные комплексы 
реакционных центров как ФС II, так и ФС I (Siedlecka, Krupa, 1999; 
Fagioni et al., 2009). Известно также, что в присутствии тяжелых ме-
таллов замедляется скорость циклического и нециклического фото-
фосфорилирования (Tukendorf et al., 1993).  
5. Негативное влияние тяжелых металлов на темновые реакции 
фотосинтеза связано главным образом с подавлением активности 
ферментов цикла Кальвина и, в частности, основного фермента ас-
симиляции   СО2   –   рибулозобисфосфаткарбоксилазы/оксигеназы 
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Таблица 6. Влияние кадмия на содержание хлорофиллов (a+b) в листьях  
растений 
 
Вид растения 
Концентра-
ция 
металла, 
мкМ 
Экспози- 
ция, 
сут 
Величина 
показате-
ля, % от 
контроля 
Источник 
Arachis hypogaea 400 28 59 Shi, Cai, 2009 
Avena sativa 100 7 73 Astolfi et al., 2004 
 100 14 75 Казнина, 2003 
Brassica napus 50 15 34 Nouairi et al., 2006 
 100 15 20 Nouairi et al., 2006 
Brassica rapa 800 28 46 Shi, Cai, 2009 
Helianthus annus 50 4 51 Hatata, Abdel-Aal, 2008 
 400 28 71 Shi, Cai, 2009 
 800 28 55 Shi, Cai, 2009 
Hordeum vulgare 50 4 68 Таланова и др., 2001 
 54 12 80 Vassilev et al., 1998a 
 100 4 92 Казнина и др., 2010 
 250 10 90 Vassilev et al.,  2004 
 500 10 82 Vassilev et al.,  2004 
Lactuca sativa 10 28 72 Dias et al., 2013 
 50 28 44 Dias et al., 2013 
Lepidium sativum 50 30 74 Gill et al., 2011 
 100 30 62 Gill et al., 2011 
Lupinus albus 20 15 83 Vazquez et al., 2006 
 60 15 64 Vazquez et al., 2006 
Oryza sativa 250 2 74 Roychoudhury et al., 
2011 
 500 2 70 Roychoudhury et al., 
2011 
 500 3 36 Hsu, Kao, 2003 
Phaseolus max 50 10 82 Xue et al., 2013 
 100 10 57 Xue et al., 2013 
Secale cereale 100 11 63 Krupa, Moniak, 1998 
 500 7 50 Krupa et al., 2008 
Triticum aestivum 100 30 91 Moussa, El-Gamal, 2010 
 400 30 80 Moussa, El-Gamal, 2010 
 500 4 66 Bishnoi et al., 1993 
 500 7 50 Ouzounidou et al., 1997 
Zea mays 25 14 52 Krantev et al., 2008 
 100 7 70 Gaidos et al., 2012 
 80 6 86 Клаус и др., 2013 
 200 6 82 Клаус и др., 2013 
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(Sheoran et al., 1990; Krantev et al., 2008). Основными причинами 
уменьшения активности ферментов являются нарушение четвертич-
ной структуры белков в результате взаимодействия ионов металлов 
с SH-группами и ингибирование синтеза ферментов de novо (Malic 
et al., 1992). Обнаружено также снижение уровня экспрессии генов, 
кодирующих ряд ферментов (Hajduch et al., 2001). К косвенным при-
чинам замедления скорости реакций темновой фазы фотосинтеза в 
присутствии тяжелых металлов относят снижение поступления в 
клетки СО2 вследствие уменьшения числа устьиц (Baryla et al., 2001) или их закрывания (Sanità di Toppi, Gabbrielli, 1999).  
6. Помимо непосредственного воздействия тяжелых металлов 
на те или иные фотосинтетические реакции, возможно и их опо-
средованное влияние на фотосинтез, связанное с изменениями в 
процессе дыхания (Greger, Lindberg, 1987), с нарушениями водно-
го обмена и минерального питания (Ouzounidou at al., 1997; 
Siedlecka, Krupa, 1999). 
2.4. Дыхание 
Дыхание – основной источник энергии для жизнедеятельно-
сти растений, в том числе и для процесса их адаптации к небла-
гоприятным условиям внешней среды. Кроме того, дыхание 
считается центральным звеном внутриклеточного метаболизма. 
Однако, несмотря на это, влияние тяжелых металлов на процесс 
дыхания до сих пор изучено по сравнению с другими физиоло-
гическими процессами довольно слабо. На сегодня известно 
следующее. 
1. Дыхание является одним из наиболее устойчивых к тяжелым 
металлам физиологическим процессом растений (Greger, Ögren, 
1991; Romanowska et al., 2002). В довольно широком диапазоне 
концентраций тяжелые металлы не вызывают каких-либо явно вы-
раженных сбоев в дыхании, и только их высокие концентрации 
приводят к снижению скорости этого процесса. 
2. Влияние тяжелых металлов на дыхание связано, в первую 
очередь, с изменением активности ферментов. Повышение скоро-
сти этого процесса, нередко отмечаемое при действии на растения 
относительно невысоких концентраций тяжелых металлов, вызва-
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но активацией ряда ферментов гликолиза, пентозофосфатного  
пути и цикла Кребса, тогда как замедление дыхания – снижением 
их активности. Так же как и в других случаях, низкая активность 
ферментов при действии тяжелых металлов на растения объясня-
ется изменениями в их структуре, связанными с взаимодействием 
ионов металлов с сульфгидрильными группами молекул белков, а 
также с замедлением синтеза этих белков de novo (Van Assche, 
Clijsters, 1990; Chugh, Sawhney, 1999). Замедление скорости дыха-
ния растений в присутствии высоких концентраций тяжелых ме-
таллов может быть обусловлено и разобщением окислительного 
фосфорилирования (Kessler, Brand, 1995). 
3. К ингибированию процесса дыхания в присутствии тяже-
лых металлов могут также приводить определенные измене- 
ния в структуре мембран митохондрий, снижение их проницае-
мости (Prasad et al., 2001), а также замедление электронного 
транспорта на внутренней мембране митохондрий (Heyno et al., 
2008).  
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Рис. 7. Соотношение величин активности альтернативного 
цианидрезистентного (А), цитохромоксидазного (Ц) и оста-
точного (О) дыхания у растений пшеницы и кукурузы в нор-
ме (1) и при воздействии цинка (2) (по: Рахманкулова и др., 
2008) 
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4. Под влиянием тяжелых металлов у растений может изменять-
ся соотношение дыхательных путей. Так, высокие концентрации 
цинка вызывают у злаков (пшеница, кукуруза) снижение доли гли-
колиза и увеличение доли пентозофосфатного пути. Кроме того, 
возрастает доля суммарных дыхательных затрат за счет энергети-
чески более выгодного цитохромоксидазного пути (рис. 7) (Рах-
манкулова и др., 2008). Иногда у растений в присутствии кадмия 
отмечают увеличение интенсивности альтернативного цианидре-
зистентного пути дыхания (Дмитрюкова и др., 2011). 
2.5. Водный обмен 
Важную роль в жизнедеятельности растений и формировании 
их продуктивности играет водный обмен. Поддержание в клетках 
и тканях определенного водного баланса является обязательным 
условием не только нормального роста и развития растений, но и 
их устойчивости к факторам внешней среды (Barceló, 
Poschenrieder, 1990). По сравнению с ростом и фотосинтезом, дей-
ствие тяжелых металлов на водный обмен растений изучено не-
сколько меньше, хотя предполагают, что его нарушение под влия-
нием металлов является одной из главных причин их фитотоксич-
ности (Vassilev et al., 1998а). На сегодняшний день известно сле-
дующее.  
1. Тяжелые металлы вызывают снижение относительного со-
держания воды в клетках и тканях растений, что связано с умень-
шением числа и диаметра сосудов ксилемы и ситовидных трубок 
флоэмы (Poschenrieder, Barceló, 1999), с изменением проницаемо-
сти мембран и усилением выхода ионов К+ из клеток корня и стеб-
ля (Poschenrieder et al., 1989; Llamas et al., 2000; Neill et al., 2008). 
Кроме того, наблюдаемое в этом случае уменьшение размеров кор-
невой системы и числа корневых волосков приводит к снижению 
всасывающей поверхности корня и, как следствие, к уменьшению 
содержания воды в растении (Poschenrieder, Barceló, 1999; Veselov 
et al., 2003). При очень высоких концентрациях тяжелых металлов 
по указанной причине может происходить настолько сильное огра-
ничение поступления воды, что наблюдается гибель растений 
(Сливинская, 1992).  
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2. Под влиянием тяжелых металлов уменьшается водный потен-
циал растений, в том числе осмотический потенциал, что рассмат-
ривается в качестве одного из наиболее важных элементов адап-
тивной стратегии растений (Kholodova et al., 2011). Одной из воз-
можных причин уменьшения водного потенциала и его составляю-
щей – осмотического потенциала – в этом случае является измене-
ние эластичности клеточных стенок сосудов, обусловленное час-
тичным замещением ионов кальция (Barceló, Poschenrieder, 1990). 
Другой возможной причиной падения осмотического потенциала 
выступает значительное уменьшение объема клеток, вызванное 
потерей ими воды (Kholodova et al., 2011). 
3. Тяжелые металлы замедляют скорость транспирации (табл. 7). 
Главными причинами этого являются: уменьшение числа устьиц и 
их размеров  (Molas, 1997;  Greger, Johansson, 2006; Özyiğit, Akinci,  
 
Таблица 7. Влияние тяжелых металлов на интенсивность транспирации 
растений 
 
Ме-
талл 
Вид 
растения 
Концен-
трация 
металла, 
мкМ 
Экспо-
зиция, 
сут 
Интенсив-
ность тран-
спирации, % 
от контроля 
Источник 
Сd2+ Hordeum vulgare 10 3 45 Smýkalová, 
Zámečniková, 2003 
  54 12 87 Vassilev et al., 1998a 
  100 4 76 Казнина и др., 2011 
  250 10 88 Vassilev et al., 2004 
  500 10 77 Vassilev et al., 2004 
 Lactuca sativa 10 28 63 Dias et al., 2013 
 Oryza sativa 18 1 92 Uraguchi et al., 2009 
  500 3 50 Hsu, Kao, 2003 
 40 2 ч 43 Veselov et al., 2003 
 
Triticum aestivum 
50 9 62 Ci et al., 2010 
  500 4 87 Bishnoi et al., 1993 
 Vigna radiata 100 12 71 Wahid et al., 2007 
 Zea mays 450 2 ч 75 Bazzaz et al., 1974 
Ni2+ Oryza sativa 500 5 89 Llamas, Sanz, 2008 
Cu2+ Mesembryanthe-
mum crystallinum 
25 
50 
7 
7 
32 
40 
Kholodova et al., 2011 
Kholodova et al., 2011 
Zn2+ 250 7 50 Kholodova et al., 2011 
 
Mesembryanthe-
mum crystallinum 500 7 60 Kholodova et al., 2011 
  
2009; Казнина и др., 2011), закрытие устьичной щели, связанное с 
возрастанием количества АБК в замыкающих клетках или с изме-
нением в регуляции К+-каналов в замыкающих клетках (Bishnoi et 
al., 1993;  Perfus-Barbeoch et al., 2002).  Помимо непосредственного 
воздействия тяжелых металлов на устьица, снижение транспира-
ции может быть связано с уменьшением размеров листьев и корне-
вой системы, а также с нарушением минерального питания, в част-
ности, процесса поступления в замыкающие клетки ионов К+ и 
Са2+ (Barceló, Poschenrieder, 1990; Molas, 1997). 
4. В присутствии тяжелых металлов оводненность клеток и тка-
ней уменьшается в гораздо меньшей степени, чем остальные пока-
затели водного режима растений (Sheoran et al., 1990; Molas, 1997; 
Казнина и др., 2012), что связано главным образом с увеличением 
устьичного сопротивления и/или снижением транспирации.  
Таким образом, тяжелые металлы вызывают у растений много-
численные изменения, происходящие на разных уровнях: организ-
менном, тканевом, клеточном, субклеточном и молекулярном. 
Имея большое количество «мишеней» для своего действия, тяже-
лые металлы способны отрицательно влиять на многие стороны 
жизнедеятельности растений. Анализ литературы и результаты 
собственных исследований показывают, что степень ингибирова-
ния тяжелыми металлами физиологических процессов в большой 
степени определяется концентрацией металла в окружающей сре-
де, а также зависит от его токсичности, продолжительности дейст-
вия и чувствительности вида (сорта, генотипа). При невысоких 
концентрациях тяжелых металлов наблюдаемые в растениях изме-
нения не нарушают основные физиологические процессы и их со-
гласованность, а иногда даже вызывают активизацию части из них. 
Очевидно, существующие у растений механизмы адаптации во 
многих случаях позволяют им обеспечивать функционирование та-
ких процессов, как фотосинтез, дыхание, водный обмен, на доста-
точном для поддержания жизнедеятельности уровне и благодаря 
этому успешно расти и развиваться.  
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Г Л А В А  3  
МЕХАНИЗМЫ УСТОЙЧИВОСТИ РАСТЕНИЙ 
К ТЯЖЕЛЫМ МЕТАЛЛАМ 
Способность растений произрастать в условиях загрязнения  
окружающей среды тяжелыми металлами обеспечивается наличием 
у них широкого спектра разнообразных механизмов устойчивости, 
действующих на разных уровнях организации растительного орга-
низма (Yang et al., 2005; Титов и др., 2007). Все эти многочисленные 
механизмы соответствуют, как принято считать, двум разным стра-
тегиям выживания организмов в условиях стресса: «избегания» 
(avoidance), когда растение тем или иным образом ограничивает по-
ступление токсичных ионов в клетки, или «устойчивости» 
(tolerance) – стратегии, связанной с действием внутриклеточных ме-
ханизмов их детоксикации (Regvar, Vogel-Mikuš, 2008). Механизмы 
избегания включают внеклеточное осаждение тяжелых металлов в 
ризосфере, уменьшение всасывания ионов за счет выделения клет-
ками корня различных хелаторов, сорбцию тяжелых металлов кле-
точной стенкой (Delisle et al., 2001; Llugany et al., 2003). К клеточ-
ным механизмам устойчивости относят удаление токсичных ионов 
через плазмалемму в апопласт, связывание и обезвреживание ток-
сичных ионов в цитоплазме различными хелаторами, компартмен-
тацию свободных ионов и комплексов в вакуоль. Важную роль в ме-
таллоустойчивости играет также антиоксидантная система клетки. 
Начало исследований механизмов устойчивости растений к тя-
желым металлам относится к 50-м годам прошлого века, когда 
впервые по целому ряду физиологических показателей и процес-
сов были выявлены различия между растениями, произрастающи-
ми на загрязненных и не загрязненных металлами почвах. 
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В этой главе обобщены известные на сегодняшний день сведе-
ния, касающиеся перечисленных механизмов устойчивости расте-
ний к тяжелым металлам, включая данные, полученные методами 
молекулярной биологии. 
3.1. Роль ризосферы и арбускулярной микоризы  
в устойчивости растений к тяжелым металлам 
В настоящее время многие исследователи отводят заметную 
роль в повышении устойчивости растений к тяжелым металлам 
ризосфере – слою почвы, непосредственно прилегающему к кор-
ням. В этом слое осуществляется корневое дыхание растений, вы-
деление ионов H+ и корневых экссудатов, потребление воды и эле-
ментов минерального питания (Wenzel et al., 2003). При этом хи-
мические процессы, происходящие на границе почва – корень, ока-
зывают заметное влияние на доступность и поступление тяжелых 
металлов в растения. В свою очередь, корни растений также влия-
ют на ризосферу, изменяя концентрацию химических элементов в 
почве, рН почвенной среды, формы комплексов органических ки-
слот с элементами минерального питания, в том числе с металлами 
(Hinsinger, 1998; Tao et al., 2004). Например, большинство расте-
ний снижают рН ризосферы, усиливая доступность катионов необ-
ходимых им металлов (Delorme et al., 2001). Помимо этого расте-
ния выделяют в ризосферу целый ряд соединений, связывающих 
ионы тяжелых металлов и осаждающих их на поверхности корня. 
Такими соединениями являются органические кислоты, аминокис-
лоты, фенолы, фитосидерофоры, пептиды, ферменты (в частности, 
редуктазы). В результате этого создается своеобразный барьер для 
проникновения свободных токсичных ионов в клетки корня расте-
ний (Чиркова, 2002; Wenzel et al., 2003; Xiong et al., 2008). 
Участие низкомолекулярных органических кислот, входящих в 
состав корневых выделений, в поглощении тяжелых металлов и в 
процессе повышения устойчивости к ним растений в настоящее 
время активно изучается. Установлено, что органические кислоты, 
такие как цитрат, малат и оксалат, оказывают заметное влияние на 
содержание в растениях тяжелых металлов, являющихся микро-
элементами (железо, никель, цинк), за счет повышения их доступ-
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ности и увеличения поглощения (Liao, Xie, 2004). Так, обнаружена 
высокая скорость поступления в растения комплексов меди и цин-
ка с органическими кислотами у растений шпината и томатов 
(Degryse et al., 2008). Но вместе с металлами-микроэлементами мо-
жет усиливаться и поглощение токсичных металлов, например, 
кадмия и свинца (Collins et al., 2003). В частности, у сортов риса с 
высоким содержанием кадмия в растениях концентрация органи-
ческих кислот в ризосфере оказалась выше, чем у сортов с низким 
его содержанием (Liu et al., 2007). Вместе с тем имеются сведения 
и о том, что хелатирование органическими кислотами ионов тяже-
лых металлов в ризосфере, наоборот, снижает их доступность, пре-
дотвращает поступление в клетки корня (Mench, Martin, 1991), 
способствуя возрастанию устойчивости растений к металлам (Salt, 
2001). Так, повышение устойчивости растений A. thaliana к меди 
корреспондировалось с быстрым увеличением уровня цитрата в 
корневых выделениях, а повышение устойчивости к свинцу – с 
увеличением уровня оксалата (Ryan et al., 2001).  
Необходимо отметить, что с различиями в количестве секрети-
руемых корнями органических кислот связывают и существенные 
различия в способности к поглощению тяжелых металлов между 
видами гипераккумуляторами и неаккумуляторами. Например, в 
присутствии кадмия растения гипераккумулятора Solanum nigrum 
выделяют гораздо больше кислот, чем S. lycopersicum, который не 
является гипераккумулятором (табл. 8), что, как полагают, являет-
ся одной из причин бóльшего количества поступающих в них ио-
нов металла (Bao et al., 2011).  
 
Таблица 8. Содержание органических кислот в корневых выделениях 
Solanum  nigrum L. и S. lycopersicum L. в присутствии кадмия (20 мкМ) 
(по: Bao et al., 2011) 
 
Содержание органических кислот,  
мкМ/г сухого веса корня Органическая кислота S. nigrum S. lycopersicum 
Ацетат 59.46 48.49 
Цитрат 29.56 14.56 
Малат 20.56 7.26 
Оксалат 2.59 1.89 
 
Примечание. Все различия между видами достоверны при Р < 0.05. 
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Растения семейства Poaceae выделяют в ризосферу фитосиде-
рофоры – органические вещества, которые синтезируются из ме-
тионина и принадлежат к семейству мугеиновых кислот. Основной 
функцией фитосидерофоров считается хелатирование Fe3+, необхо-
димое для лучшего его поглощения (Haydon, Cobbett, 2007). При 
этом обнаружено, что уровень экспрессии генов белков, участвую-
щих в биосинтезе этих кислот, возрастает при дефиците железа в 
растениях (Nagasaka et al., 2009). Помимо железа фитосидерофоры 
играют важную роль и в поглощении цинка, как это было обнару-
жено у ячменя и риса (Suzuki et al., 2008). Причем у риса они уча-
ствуют еще и в распределении данного металла по растению. Име-
ются сведения и об усилении поглощения растениями кадмия. Так, 
выделение фитосидерофоров в ризосферу растениями сорго, пше-
ницы (Römheld, Awad, 2000) и кукурузы (Kochian, 2000) приводи-
ло к увеличению количества металла в клетках их корней. Вместе 
с тем высказано мнение, что выделение фитосидерофоров корнями 
злаков может препятствовать поглощению растением некоторых 
металлов, не являющихся жизненно необходимыми для растений, 
за счет связывания их ионов в ризосфере (Hall, 2002).  
В последние десятилетия с целью экстракции тяжелых метал-
лов из загрязненных почв в ризосферу вносят искусственные хела-
тирующие вещества – ЭДТА (этилендиаминтетрауксусная кисло-
та) или ее гидроксид, которые способствуют поступлению токсич-
ных ионов (в частности, Cd2+, Cu2+, Ni2+, Pb2+, Zn2+) в растения, что 
важно для успешной фиторемедиации, особенно при высоких кон-
центрациях в почве металлов с низкой подвижностью, таких как, 
например, свинец (Blaylock, Huang, 2000).  
В настоящее время доказано, что помимо выделения клетками 
корня в ризосферу различных хелаторов, на устойчивость расте-
ний к тяжелым металлам влияет и их взаимодействие с микроорга-
низмами ризосферы (Burd et al., 2000; Belimov et al., 2005). При 
этом показано, что в присутствии ризобактерий рост растений, за-
медленный действием токсичных ионов, восстанавливается за счет 
улучшения всасывания необходимых элементов минерального пи-
тания и изменения баланса фитогормонов, в частности, ограниче-
ния синтеза этилена и стимулирования синтеза ИУК (Belimov et 
al., 2001; Safronova et al., 2006; Ma et al., 2009). В экспериментах 
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Контесто с соавт. (Contesto et al., 2008) было показано, что у расте-
ний A. thaliana, произрастающих в условиях повышенного содер-
жания никеля в корнеобитаемой среде в присутствии 4 видов ризо-
бактерий (Phyllobacterium brassicacearum STM196, Pseudomonas 
putida UW4, Rhizobium leguminosarum bv. viciae 128C53K и 
Mesorhizobium loti MAFF303099), длина корневых волосков увели-
чивается в 2–3 раза, тогда как у растений, произраставших только 
на субстрате с металлом, наблюдалось ингибирование роста корня. 
Аналогичный результат был получен при использовании штамма 
ризобактерий Pseudomonas mendocina ВКМВ 1299 для снижения 
ингибирующего действия меди, хрома и свинца в отношении роста 
корней и побегов растений томатов (Садрния и др., 2011). Как по-
лагают, подобный эффект связан с увеличением активности фер-
мента 1-аминоциклопропан-1-карбоксилат-дезаминазы, участвую-
щего в гидролизе этилена.  
Ризобактерии могут также выделять органические молекулы – 
сидерофоры, способствующие связыванию металлов в ризосфере 
(Lodewyckx et al., 2002). Например, выделение сидерофоров на-
блюдалось у эндофитных бактерий из ризосферы растений Pteris 
vittata (Liu et al., 2009) и Thlaspi praecox (Vogel-Mikuš et al., 2006).  
Ризобактерии уменьшают отрицательное влияние тяжелых ме-
таллов на растения и за счет связывания токсичных ионов в кле-
точной стенке микроорганизмов. Способность связывать металлы 
описана для многих типичных представителей ризосферной мик-
рофлоры: Agrobacterium, Arthrobacter, Azospirillum, Bacillus, 
Pseudomonas, Rhizobium, Serracia и др. (Robinson et al., 2001; Бе-
лимов и др., 2004; Hu, Zhao, 2007). К примеру, карбоксильные 
группы в клеточной стенке бактерий рода Pseudomonas обеспечи-
вают связывание до 100 мкг Cd на 1 мг биомассы (Komy et al., 
2006). 
Интересно, что устойчивость к тяжелым металлам самих ризо-
бактерий различна (Белимов, Тихонович, 2011). Обнаружено, что 
ризобактерии, изолированные с поверхности корня гипераккуму-
лятора Thlaspi caerulescens, обладали более высокой устойчиво-
стью к кадмию и цинку по сравнению с ризобактериями, обитаю-
щими на поверхности корней T. arvenses (Delorme et al., 2001). Из 
ризосферы гипераккумулятора Alyssum murale были выделены  
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устойчивые к никелю бактерии рода Sphinomonas и 
Microbacterium, которые продуцировали органические кислоты и 
сидерофоры и повышали содержание подвижной формы Ni в поч-
ве и в растениях (Abou-Shanab et al., 2003). 
Нельзя не отметить и участие арбускулярной микоризы (фор-
ма симбиоза арбускулярных микоризных грибов с корнями расте-
ний) в поглощении тяжелых металлов корнями растений и форми-
ровании их металлоустойчивости. Арбускулярная микориза –  
наиболее широко распространенный тип микоризы, встречающий-
ся у более чем 80 % видов растений; ее образуют примерно 120 ви-
дов грибов, принадлежащих к отделу Гломеромицетов 
(Glomeromycota) (рис. 8). Существенный вклад грибов микоризо-
образователей в устойчивость растений к тяжелым металлам обес-
печивается их способностью к связыванию и детоксикации ионов 
металлов как в клетке, так и вне ее (Багаева и др., 2013). 
 
 
 Рис. 8. Пример арбускулярной микоризы в корнях растений Trifolium 
perforata (фото: www.sciencedaily.com) 
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Внеклеточное хелатирование обусловлено тем, что многие ор-
ганические метаболиты грибов могут связываться с ионами тяже-
лых металлов, осаждая их на поверхности корня. Примерами таких 
метаболитов являются щавелевая и лимонная кислоты, сидерофо-
ры, рибофлавин (Ross, Kaye, 1994). Эффективным хелатором пока-
зал себя также гликопротеин гломалин, который выделяется гифа-
ми грибов и связывает ионы некоторых металлов (Cu2+, Cd2+, Co2+, 
Pb2+ и Zn2+) в почве (Gonzalez-Chaves et al., 2004). 
Кроме того, различные компоненты структуры и состава кле-
точной стенки у грибов также могут участвовать в связывании тя-
желых металлов. Так, известно, что хелатирующими свойствами 
обладают некоторые полисахариды, например, глюканы, хитин и 
хитозан (Sharp, 2013).  
Внутри клеток гифов грибов ионы тяжелых металлов могут 
связываться тиолами (Galli et al., 1995). Авторы отмечали, что при 
увеличении концентрации тяжелых металлов в почве в клетках ми-
коризных грибов Glomus intraradices на корнях растений кукурузы 
возрастает содержание цистеина, γ-глутамилцистеина и глута- 
тиона. 
Обнаружено также положительное влияние арбускулярной мико-
ризы на синтез глутатиона в клетках растений в присутствии тяже-
лых металлов в окружающей среде. В частности, инокуляция расте-
ний Cajanus cajan (L.) Millsp. арбускулярной микоризой 
(Sinorhizhizobium fredii с Glomus mosseae) заметно усиливала синтез 
этого тиола в корне при действии кадмия и цинка, что приводило к 
повышению металлоустойчивости (Garg, Kaur, 2013) (рис. 9).  
Помимо хелатирования токсичных ионов, хорошо развитая ми-
кориза может способствовать выживанию растения в неблагопри-
ятных условиях среды за счет увеличения доступности необходи-
мых элементов, таких как железо, медь и цинк, повышения устой-
чивости к болезнетворным микроорганизмам, стимуляции синтеза 
фитогормонов (Zaidi, Musarrat, 2004; Багаева и др., 2013). Причем 
некоторые виды микоризы не только способствуют повышению 
металлоустойчивости тех растений, с которыми грибы находятся в 
симбиозе, но и формируют довольно высокую собственную устой-
чивость к тяжелым металлам. Особенно это касается микоризы на 
корнях растений-гипераккумуляторов (Adriaensen et al., 2006).  
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Рис. 9. Влияние арбускулярной микоризы (АМ) на содержание глута- 
тиона в клетках корня растений Cajanus cajan при действии кадмия  
(450 мкМ) и цинка (15 мМ) (по: Garg, Kaur, 2013) 
 
Укажем также на существование видовых различий и различий, 
связанных с конкретным металлом, в участии микоризных грибов 
в повышении металлоустойчивости растений (Lasat, 2002).  
Таким образом, в условиях повышенного содержания тяжелых 
металлов в почве ризосфера участвует в увеличении устойчивости 
растений к их негативному воздействию. При этом ее участие в 
механизмах устойчивости заключается в хелатировании токсич-
ных ионов в почве за счет выделения корнями низкомолекулярных 
веществ (сахаров, аминокислот, органических кислот, фитосидеро-
форов и т. д.), а также  связано с деятельностью ризобактерий, 
способствующих восстановлению роста растений в условиях высо-
ких концентраций тяжелых металлов в окружающей среде. Роль 
арбускулярной микоризы в механизмах устойчивости заключается 
в увеличении адсорбции и иммобилизации металлов в клеточных 
стенках микоризных грибов, в результате чего уменьшается содер-
жание токсичных ионов в растениях, что способствует их нор-
мальному росту и развитию и стабилизации растительных сооб-
ществ в целом в условиях загрязнения почв тяжелыми металлами. 
Однако при очень высоком содержании тяжелых металлов в почве, 
например, вблизи металлургических предприятий и на руднико-
вых почвах более эффективной защитой от их токсического дейст-
вия являются все-таки ризобактерии, а не арбускулярные грибы, 
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поскольку при таких концентрациях колонии микоризных грибов 
у растений не формируются (Gharemaleki et al., 2010; Karimi et al., 
2011).  
Следует также отметить, что симбиоз растений и микроорга-
низмов может быть одним из наиболее важных ресурсосбере-
гающих и экологически безопасных приемов для повышения эф-
фективности технологий фиторемедиации. Более того, регуляция 
поступления тяжелых металлов в растения с помощью микроор-
ганизмов может лежать в основе различных стратегий преодоле-
ния экологических последствий загрязнения почвы этими эле-
ментами. 
3.2. Роль клеточной стенки в ограничении поступления 
тяжелых металлов в клетку и устойчивости к ним растений 
Важным механизмом, предотвращающим поступление тяжелых 
металлов в растения, является связывание токсичных ионов струк-
турными элементами клеточной стенки (Regvar, Vogel-Mikuš, 
2008). Клеточные стенки, как известно, сложноорганизованные, 
многофункциональные и динамичные системы, состав и организа-
ция которых изменяются в процессе онтогенеза растений и под 
влиянием факторов окружающей среды (Мейчик, 2007). Клеточная 
стенка является той структурой, через которую осуществляется 
взаимосвязь растительного организма с внешней средой. Ее значи-
мость усиливается в экстремальных климатических условиях и в 
условиях загрязнения окружающей среды (Vázquez, Leonardi, 
1999; Macfie, Welbourn, 2000). Помимо этого клеточная стенка яв-
ляется активным метаболическим компартментом, где в ответ на 
внешний стимул генерируются важнейшие сигнальные молекулы 
(Arduini et al., 1996). 
Еще в конце 70-х – начале 80-х годов прошлого века было уста-
новлено, что клеточные оболочки растений и их катионообменная 
способность играют важную роль в поглощении корнями таких тя-
желых металлов, как кадмий (Dabin et al., 1978; Khan et al., 1984), 
свинец и цинк (Haynes, 1980). Тогда же было высказано предполо-
жение, которое впоследствии было подтверждено многочисленны-
ми экспериментами, что клеточная оболочка способна связывать 
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ионы тяжелых металлов, снижая их токсичность и задерживая по-
ступление в клетку. 
В настоящее время установлено, что вклад клеточной стенки в де-
токсикацию тяжелых металлов может быть гораздо значительнее, чем 
вклад других клеточных компартментов (Vázquez et al., 2006). При 
этом у разных растений обнаруживаются отчетливо выраженные ви-
довые различия в способности клеточной стенки удерживать токсич-
ные ионы. Например, доля кадмия, удерживаемая в клеточных стен-
ках корней люпина, в зависимости от концентрации металла в суб-
страте (20, 40 или 60 мкМ), составляла от 30 до 42 % от его общего со-
держания в клетке (Vázquez et al., 2006 ). Аналогичные данные полу-
чены также для бобов, тогда как у кукурузы выявлены гораздо более 
низкие значения – только 16–20 % (Guo et al., 1995). В клеточных 
стенках Chrysanthemum coronarium и Sorghum sudanense обнаружено 
соответственно 60 и 80 % ионов меди от их общего количества, посту-
пившего в клетки корня (Wei et al., 2008a). Доказано, что видовые раз-
личия в накоплении тяжелых металлов в клеточных стенках связаны с 
их разной способностью к адсорбции ионов металлов. По данным  
Н. Р. Мейчик с соавт. (Мейчик и др., 2011), способность клеточных 
стенок к адсорбции в отношении никеля изменяется в ряду: злако-
вые<маревые<бобовые. При этом клеточная стенка у бобовых, как 
правило, имеет более высокую катионообменную способность, чем у 
злаков, что объясняется более высоким (в 2–3 раза) содержанием кар-
боксильных групп (Meychik, Yermakov, 1999). Обменная способность 
клеточных стенок неодинакова также для разных тяжелых металлов, 
например, она более высокая для меди и кадмия по сравнению с цин-
ком (Nishizono et al., 1987), и для различных их концентраций. Так, в 
присутствии более низких концентраций тяжелых металлов в корне-
обитаемой среде доля токсичных ионов, удерживаемых клеточной 
стенкой, оказывается гораздо выше, чем при их действии в более вы-
соких концентрациях. Например, у перца при низких концентрациях 
кадмия в корнеобитаемой среде 90 % поступившего металла задержи-
валось в клеточной стенке, тогда как при высоких концентрациях – 
только около 20 % (Garcia-Gomez et al., 2002). Аналогичные данные 
получены и на растениях люпина (Vázquez et al., 2006).  
Тяжелые металлы могут взаимодействовать с карбоксильными и 
сульфгидрильными группами белков, входящих в состав клеточной 
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оболочки. Считается, что образование комплексов тяжелых метал-
лов с белками клеточной стенки является одним из главных меха-
низмов, обеспечивающих их детоксикацию (Leita et al., 1996; 
Krämer, 2000; Шевякова и др., 2003). Кроме того, металлы в клеточ-
ной стенке связываются с целлюлозой (Morrison et al., 1981), а также 
с большим количеством карбоксильных групп пектинов и гликопро-
теинов (Sanità di Toppi, Gabbrielli; 1999; Philip et al., 2000). В этой 
связи необходимо подчеркнуть, что главным структурным компо-
нентом пектиновых веществ является полигалактуроновая кислота, 
с наличием карбоксильных групп которой и связывают способность 
клеточной стенки к адсорбции (Мейчик и др., 2011). Обнаружена 
также корреляционная зависимость между поступлением тяжелых 
металлов в клеточную стенку растений и содержанием уроновых 
кислот, входящих в состав гемицеллюлоз (Singh et al., 1997). 
Помимо связывания ионов тяжелых металлов различными ли-
гандами, клеточная стенка способна снижать проникновение их 
ионов в протопласт благодаря изменению своих физико-химиче-
ских свойств. В частности, у некоторых видов злаков усиливается 
суберинизация оболочек клеток эндодермы (рис. 10) и лигнифика-
ция клеток коры и периферических тканей проводящего цилиндра 
(Lux et al., 2011). В корнях кукурузы под влиянием кадмия почти в 
3 раза увеличивалась толщина слоя эндодермального суберина и в 
2 раза – эндодермального лигнина (Schreiber et al., 1999). Экспози-
ция на растворе с кадмием приводила у растений A. thaliana к фор-
мированию субериновых ламелл, которые защищают апекс корня 
(Schreiber et al., 1999). У кукурузы увеличение устойчивости расте-
ний к кадмию коррелировало с усиленным отложением суберина в 
клеточной стенке клеток эндодермы корня (Redjala et al., 2011). 
Имеются также сведения о том, что в присутствии тяжелых метал-
лов клеточная стенка пропитывается силикатами, как, например, в 
присутствии кадмия у Silene vulgaris (Bringezu et al., 1999) и у риса 
(Lux et al., 1999). Под влиянием свинца увеличивается толщина 
клеточной стенки корней лука, в ней возрастает количество поли-
сахаридов, что позволяет связывать бόльшее количество ионов ме-
талла (Wierzbicka, 1998). Обнаруженные изменения, как полагают 
авторы, способствуют снижению апопластического движения тяже-
лых металлов в ксилему и их перемещению в надземные органы. 
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Рис. 10. Суберинизация клеток эндодермы корней кукурузы в при-
сутствии кадмия (100 мкМ). Стрелками показан слой суберина (по: Lux et 
al., 2011) 
 
Cвязывание тяжелых металлов клеточной стенкой выявлено для 
клеток не только корня, но и листа (Brune at al., 1994; Lozano-
Rodríguez et al., 1997; Ramos et al., 2002). Например, доля кадмия, 
локализованного в клеточной стенке листьев салата, составила  
64 % от его общего содержания в клетке (Ramos et al., 2002), а до-
ля цинка, прочно связанного в клеточной стенке листьев ячменя, 
оказалась еще выше – 77 % (Brune et al., 1994). Но в целом адсорб-
ционная способность клеточной стенки клеток корня, как правило, 
выше, чем у клеток стебля и листьев (Vázquez et al., 2006). 
К настоящему времени опубликован целый ряд работ, доказы-
вающих наличие хорошо выраженной зависимости между уровнем 
накопления токсичных ионов в клеточной стенке и устойчивостью 
растений к тяжелым металлам. В частности, обнаружено, что у ус-
тойчивых к кадмию сортов риса концентрация металла в клеточных 
стенках корня была заметно выше по сравнению с его количеством 
в вакуоли, чем у растений чувствительных сортов (Uraguchi et al., 
2009). У гипераккумуляторов, таких как Sedum alfredii и  
T. caerulescens, которые обладают устойчивостью к кадмию, гораздо 
более высокое содержание металла также обнаруживалось в клеточ-
ных стенках по сравнению с другими компартментами (Li et al., 
2007; Redjala et al., 2009). Более того, некоторые устойчивые к тяже-
лым металлам виды растений в их присутствии увеличивают катио-
нообменную способность клеточных стенок, обеспечивая тем самым 
связывание бóльшего количества металла (Nyquist, Greger, 2009).  
Cd 0 Cd 100 
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В целом клеточная стенка, которая может рассматриваться в ка-
честве низкоспецифичного ионообменника с относительно высо-
кой связывающей способностью для катионов тяжелых металлов, 
играет очень важную роль в механизмах металлоустойчивости рас-
тений. И лишь в случае действия высоких концентраций тяжелых 
металлов клеточная стенка достигает своеобразного «насыщения», 
в результате чего ее барьерные функции существенно снижаются, 
и она уже не способна должным образом защищать клетку от их 
токсического воздействия.  
3.3. Участие плазмалеммы в устойчивости растений  
к тяжелым металлам 
Плазмалемма (плазматическая мембрана) является первой «жи-
вой» мишенью воздействия тяжелых металлов на клетку, поэтому 
любые взаимодействия ионов металлов с клеткой отражаются в 
первую очередь на ее структуре и функциях (Kenderešová et al., 
2012).  
Хорошо известно, что плазмалемма – это основной барьер для 
транспорта ионов тяжелых металлов в цитоплазму клетки и из нее, 
который проходит с участием целого ряда интегральных белков, 
являющихся структурным элементом мембраны. Механизмы по-
ступления ионов металлов в клетку растения через плазматиче-
скую мембрану активно изучаются, и на сегодняшний день по это-
му вопросу имеется уже довольно большое число публикаций, в 
том числе обзорного характера (Clemens et al., 2002; Hall, Williams, 
2003; Krämer et al., 2007; Verbruggen et al., 2009; Hossian et al., 2012 
и др.). Несмотря на это, ее роль в металлоустойчивости растений 
до сих пор активно обсуждается. В частности, выявлено, что уча-
стие плазмалеммы в механизмах устойчивости растений к тяже-
лым металлам связано, во-первых, с задержкой поступления ионов 
металлов в клетку при увеличении их содержания во внешней сре-
де и, во-вторых, с удалением катионов металлов из клетки при по-
вышении их концентрации во внутриклеточном пространстве 
(Hall, 2002).  
Задержка поступления токсичных ионов в клетку может быть 
связана с изменением липидного состава плазмалеммы при дей-
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ствии на растения тяжелых металлов. В частности, обнаружено, 
что у устойчивых к металлам видов растений наблюдаются из-
менения в составе липидов (увеличивается количество гликоли-
пидов и уменьшается – фосфолипидов) и жирных кислот (уве-
личивается количество ненасыщенных жирных кислот), направ-
ленные на поддержание целостности и нормальной структури-
рованности клеточной мембраны и, как результат, на сохране-
ние контроля за транспортом токсичных ионов в клетку (Nouairi 
et al., 2006; Кузнецова и др., 2008; Розенцвет и др., 2011; Morsy 
et al., 2012).  
Активный транспорт тяжелых металлов из клетки корня че-
рез плазмалемму за счет энергизации мембраны посредством ак-
тивации АТФаз показан ранее для таких катионов, как Cd2+, 
Pb2+, Cu2+, Mn2+, Ni2+ (Burzyński et al., 2005; Migocka, Kłobus, 
2007). В исследованиях этих авторов, выполненных на везику-
лах корней огурца, впервые были представлены эксперимен-
тальные доказательства существования на плазматической мем-
бране металл/Н+ антипорта, сходного с белками, расположенны-
ми на тонопласте (например, из САХ- и CDF-семейств). Его ак-
тивность заметно повышалась при увеличении концентрации тя-
желых металлов в окружающей среде. Авторы также доказали, 
что АТФ-зависимый транспорт кадмия через плазмалемму го-
раздо менее эффективный, чем такой же транспорт через тоно-
пласт (Migocka et al., 2011). Возможно, изначально белки плаз-
малеммы, участвующие в транспорте кадмия, имели более высо-
кое сродство к металлу и гораздо меньшую способность для его 
вывода из клетки по сравнению с АТФ-зависимым транспортом 
кадмия в вакуоли. 
Помимо этого, уменьшение количества поступивших в клетку 
через плазматическую мембрану катионов тяжелых металлов мо-
жет являться следствием деполяризации мембраны – сдвига элек-
трического потенциала в сторону более положительных значений 
(Nichol et al., 1993; Pavlovkin et al., 2006). Так, высокие концентра-
ции цинка в среде роста вызывали значительное увеличение уров-
ня деполяризации мембраны в клетках корня A. thaliana (рис. 11), в 
результате чего наблюдалось снижение поступления избыточных 
ионов металла в клетки. При этом у A. halleri, который является 
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гипераккумулятором цинка, уровень деполяризации повышался в 
гораздо меньшей степени (Kenderešová et al., 2012). Подобные из-
менения были обнаружены также в клетках корня риса в присутст-
вии в корнеобитаемой среде высоких концентраций кадмия и ни-
келя (Ros et al., 1992) и в корнях огурца – при действии кадмия и 
меди (Janiсka-Russak, 2011). 
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Концентрация ZnCl2, мМ  Рис. 11. Деполяризация плазмалеммы клеток коры корня 
Arabidopsis thaliana (1) и Arabidopsis halleri (2) в присутствии 
разных концентраций цинка (по: Kenderešová et al., 2012) 
 
Высказано мнение, что изменение градиента электрохимиче-
ского потенциала на плазмалемме в присутствии тяжелых метал-
лов может служить лучшим показателем ингибирования ими ак-
тивности АТФазы у растений in vivo (Llamas et al., 2000).  
Интересные данные были получены при изучении ультра-
структуры клетки меристемы корня Allium sativum в присутствии 
высоких концентраций свинца (Jiang, Liu, 2010). Авторы обнару-
жили инвагинации плазматической мембраны во внутриклеточ-
ное пространство и рядом расположенные везикулы, содержащие 
большое количество ионов металла. Предполагается, что это мо-
жет являться одним из важных механизмов предотвращения пе-
редвижения свободных ионов свинца в цитоплазму и органоиды 
клетки (рис. 12).  
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Рис. 12. Ультраструктурные изменения в ме-
ристематических клетках корня Allium sativum. 
Инвагинации цитоплазматической мембраны 
(отмечено стрелкой) после 4-часовой обра-
ботки ионами свинца (0,1 мкМ): 
 
КС – клеточная стенка, ПМ – плазмалемма, Ц – 
цитоплазма, ЭР – эндоплазматический ретикулум. 
Bar = 0,25 мкм (по: Jiang, Liu, 2010) 
 
Транспорт ионов тяжелых металлов через плазмалемму из клетки 
осуществляется с участием белков-транспортеров, принадлежащих 
к разным семействам, которые поддерживают равновесие между 
содержанием ионов металлов в апопласте и внутри клетки (Krämer 
et al., 2007; Maestri et al., 2010). Этот механизм снижения токсиче-
ского действия тяжелых металлов довольно хорошо изучен у 
дрожжей, бактерий (Silver, 1996), а также у животных (Palmiter, 
Findley, 1995). Растительная клетка в этом плане исследована в го-
раздо меньшей степени.  
Тем не менее предполагается (на основе сходства аминокислот-
ных последовательностей с микробными и животными белками), 
что наиболее вероятными кандидатами на роль белков-транспорте-
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ров, осуществляющих перенос токсичных ионов через плазмалем-
му в апопласт, являются белки из семейств P1B-АТФаз и АВС 
(ATР-binding cassette) (Axelsen, Palmgren, 2001; Mills et al., 2005; 
Kim et al., 2007; Tan et al., 2013). Однако биологические функции, 
клеточная локализация и металлоспецифичность этих транспорте-
ров в растениях до сих пор полностью не изучены. 
Из P1B-АТФаз в качестве возможных переносчиков тяжелых ме-таллов через плазматическую мембрану из клетки называются 
HMA2- и НМА4-белки (heavy metal АТPase), участвующие в 
транспорте Cd2+ и Zn2+ (Argüello et al., 2007; Tan et al., 2013). В ча-
стности, обнаружено, что высокий уровень экспрессии гена 
AtHMA4, введенного в клетки дрожжей, повышает их устойчи-
вость к кадмию и цинку, при этом содержание металлов в  
клетках снижается. По мнению авторов, это доказывает возмож-
ность работы НМА4-белка как транспортера, осуществляющего 
передвижение ионов металлов из клетки (Mills et al., 2005).  
Получены также данные о возможном участии в удалении ио-
нов тяжелых металлов из клетки белка-транспортера PDR8 
(playotropic drug resistance), локализованного на плазмалемме и 
принадлежащего к АВС-семейству. Этот белок идентифицирован 
в клетках корневых волосков и клетках эпидермиса корня расте-
ний A. thaliana (Kim et al., 2007). При этом трансгенные растения с 
повышенной экспрессией гена AtPDR8 оказались более устойчи-
выми к кадмию и свинцу по сравнению с диким типом и не накап-
ливали металлы в корнях и побегах.  
В плазматической мембране клеток табака (Nicotiana tabacum) 
обнаружен переносчик никеля (NtCBP4), относящийся к семейству 
СВР-белков (CREB-binding protein), который по структуре сходен 
с калиевыми неселективными ионными каналами (Arazi et al., 
1999). Трансгенные растения с повышенным уровнем экспрессии 
гена NtCBP4 характеризовались повышенной устойчивостью к Ni 
и снижением его аккумуляции, что указывает на участие этого 
транспортера в увеличении устойчивости растений к никелю за 
счет удаления избыточных ионов из клетки. 
В ряде исследований показана также возможность вывода тяже-
лых металлов из клеток за счет транспорта их ионов через плазма-
лемму в свободное пространство в антипорте с протоном, аналогич-
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но механизму, существующему у животных клеток и микроорганиз-
мов (Silver, 1996; Xu et al., 2007). Так, при введении гена Escherichia 
coli ZntA, кодирующего протонную помпу, осуществляющую транс-
порт Cd2+ , Pb2+ и Zn2+ в антипорте с Н+, в клетки A. thaliana у расте-
ний увеличивалась устойчивость к кадмию и свинцу и одновремен-
но снижалось содержание металлов в клетке (Lee et al., 2003a). Ки-
тайские ученые (Shen et al., 2012) также высказали предположение 
об участии транспортного белка САХ3 из семейства САХ (сation 
еxchanger), которые функционируют как Ca2+/H+-антипортер, в 
транспорте ионов кадмия из клетки в межклеточное пространство, 
что способствует повышению устойчивости растений к кадмию. 
Однако фактических доказательств этому пока очень мало.  
У растений из семейства Poaceae, в частности у пшеницы, вы-
делен белок-транспортер TaTM 20 (Triticum aestivum 
transmembrane 20) (Kim et al., 2008), который также осуществляет 
транспорт катионов металлов из клетки. Предполагается, что он 
является антипортером и осуществляет транспорт ионов тяжелых 
металлов за счет энергии протонного градиента. Интересно, что у 
других видов растений, например A. thaliana, он не обнаружен, на 
основании чего авторы не исключают возможность его функцио-
нирования только у однодольных растений. 
В целом можно сделать вывод о том, что плазмалемма безус-
ловно играет важную роль в обеспечении устойчивости растений к 
тяжелым металлам. Вместе с тем имеющиеся на сегодняшний день 
данные свидетельствуют о необходимости дальнейших исследова-
ний в этой области.  
3.4. Детоксикация тяжелых металлов в клетке 
Несмотря на функционирование целого ряда механизмов, пре-
пятствующих поступлению тяжелых металлов в клетки растений, 
при высоких их концентрациях в окружающей среде значительное 
количество токсичных ионов все-таки проникает в клетку, где в 
этом случае начинают действовать внутриклеточные механизмы 
их детоксикации, которые включают в себя связывание ионов тя-
желых металлов в цитоплазме различными лигандами и транспорт 
таких комплексов и свободных ионов в вакуоль. 
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3.4.1. Связывание ионов тяжелых металлов в цитоплазме 
Одним из наиболее важных механизмов детоксикации тяжелых 
металлов в клетке является их связывание в цитоплазме с образо-
ванием хелатов – комплексных соединений ионов металлов с орга-
ническими лигандами (Wagner, 1993; Prasad, 1995; Rauser, 1999; 
Clemens et al., 2002; Haydon, Cobbett, 2007). Лигандами (соедине-
ниями, образующими с металлом хелат) могут быть органические 
кислоты (Rauser, 1999; Haydon, Cobbett, 2007), аминокислоты 
(Krämer et al., 1996), непротеиновые тиолы (глутатион и фитохела-
тины) (Rauser, 1995; Cobbett, 2000) и металлотионеины (Rauser, 
1999; Clemens, 2001).  
Органические кислоты, такие как цитрат (лимонная кислота), 
малат (яблочная кислота) или оксалат (щавелевая кислота), спо-
собны образовывать прочные связи с ионами тяжелых металлов и 
благодаря этому играть важную роль в металлоустойчивости рас-
тений (Rauser, 1999). Еще в 1976 г. Эрнст (Ernst, 1976) обнаружил 
высокие концентрации малата и цитрата в тканях растений, устой-
чивых к цинку и меди. В дальнейшем повышение уровня этих ки-
слот в присутствии разных тяжелых металлов отмечалось в целом 
ряде исследований. Например, возрастание содержания яблочной, 
лимонной и щавелевой кислот в побегах райграса, корнях кукуру-
зы и листьях ячменя было обнаружено при повышенных концен-
трациях в корнеобитаемой среде никеля (Yang et al., 1997; Jócsák et 
al., 2005), яблочной и щавелевой – в листьях растений 
Paraserianthes falcataria при действии свинца (табл. 9) 
(Setyaningsih et al., 2012). При этом выявлено, что эффективность 
хелатирования тяжелых металлов органическими кислотами и свя-
занное с этим повышение металлоустойчивости растений зависит 
от токсичности металла, а также от биологических особенностей 
вида растений. Например, у Agrostis bertolonii, Alyssum bertolonii и 
S. vulgaris в присутствии цинка и никеля увеличивалось содержа-
ние малата, которое у A. bertolonii и S. vulgaris сопровождалось по-
вышением устойчивости к цинку, а у A. bertolonii – к никелю (Ernst 
et al., 1992; Schat, Ten Bookum, 1992).  
Из упомянутых выше органических кислот цитрат имеет 
бóльшую способность к связыванию ионов тяжелых металлов, чем 
малат  и  оксалат.  Давно  известно,  что  лимонная  кислота  играет 
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Таблица 9. Влияние свинца на содержание органических кислот в листьях 
Paraserianthes falcataria (по: Setyaningsih et al., 2012) 
 
Содержание органических кислот, мг/г сырого веса Концентрация 
Pb2+, мМ Оксалат Малат Цитрат 
0 (контроль) 0.118 ± 0.045 0.225 ± 0.012 1.731 ± 0.049 
0.5 0.106 ± 0.032 0.264 ± 0.049* 1.506 ± 0.013* 
1.0 0.140 ± 0.024* 0.261 ± 0.005* 1.732 ± 0.203 
1.5 0.147 ± 0.028* 0.268 ± 0.046* 1.586 ± 0.058 
Примечание. * – изменения по отношению к контролю достоверны при  
Р < 0.05. 
 
чрезвычайно важную роль в хелатировании Fe2+ (Cataldo et al., 
1988). Позднее было доказано и ее участие в связывании других 
ионов тяжелых металлов, в частности, кадмия при его относитель-
но низких концентрациях в корнеобитаемой среде (Wagner, 1993), 
цинка и кобальта при их присутствии в высоких концентрациях 
(Godbold et al., 1984; Oven et al., 2002). Известны также комплексы 
цитрата с никелем (Sagner et al., 1998; Tatár et al., 2000). К настоя-
щему времени созданы трансгенные растения табака с высоким 
уровнем цитрата в клетках: содержание кислоты в корнях таких 
растений выше, чем у растений дикого типа, почти в 10 раз, при 
этом в 4 раза возрастает количество цитрата, выделяемого их кор-
нями в ризосферу. Помимо этого трансгенные растения характери-
зуются более высокой металлоустойчивостью, что, по мнению ав-
торов, косвенно доказывает участие этой кислоты в механизмах 
устойчивости растений к тяжелым металлам (De la Fuente et al., 
1997).  
В отношении малата и оксалата данных в литературе гораздо 
меньше, хотя в цитоплазме клеток растений зафиксировано повы-
шение их содержания при действии целого ряда тяжелых металлов 
и обнаружены комплексы этих кислот с цинком, кадмием и нике-
лем (Zhang et al., 2001; Sarret et al., 2002). Так, в присутствии цинка 
заметно возрастало содержание малата в корнях растений Thlaspi 
ochroleucum (Shen et l., 1997), при действии кадмия повышался 
уровень оксалата в корнях A. thaliana (Sarret et al., 2002). Сущест-
вует мнение, что малат является основным хелатором цинка у рас-
тений, устойчивых к этому металлу (Mathys, 1977). 
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Необходимо также отметить, что органические кислоты участ-
вуют в дальнем транспорте ионов металлов по растению, что важ-
но для видов-гипераккумуляторов (Rauser, 1999).  
Помимо органических кислот в связывании тяжелых металлов 
участвуют и аминокислоты, в первую очередь, гистидин и нико-
тинамин, комплексы которых с ионами металлов обнаружены в 
цитоплазме (Hall, 2002; Haydon, Cobbett, 2007). 
Считают, что гистидин – наиболее важная аминокислота, участ-
вующая в детоксикации тяжелых металлов в клетке. Благодаря на-
личию карбоксильных, амино- и имидозольных групп он является 
хелатором многих двух- и трехвалентных катионов. Так, обнару-
жены комплексы гистидина с никелем, цинком, кадмием и доказа-
но его участие в повышении устойчивости к этим металлам целого 
ряда видов растений (Salt et al., 1999; Callahan et al., 2006). Однако 
имеющиеся в настоящее время по этому вопросу данные касаются, 
в основном, растений-гипераккумуляторов. Например, показано 
увеличение содержание гистидина в клетках корня гипераккумуля-
тора T. caerulescens в присутствии в субстрате высоких концентра-
ций цинка, при этом в цитоплазме клеток обнаружены Zn-гистиди-
новые комплексы (Salt at al., 1999). Под влиянием никеля у устой-
чивых к нему видов-гипераккумуляторов Alyssum lesbiacum и  
А. murate происходило значительное увеличение содержания гис-
тидина в побеге, которое сопровождалось повышением в нем кон-
центрации металла (Krämer et al., 1996). Доказано, что связывание 
никеля с гистидином является причиной его более интенсивной за-
грузки в ксилему, в результате чего Ni2+ в значительных количест-
вах поступает в надземные органы, где и накапливается в особых 
водозапасающих клетках эпидермы (Серегин, 2009). На участие 
гистидина в дальнем транспорте ионов металлов по ксилеме у ви-
дов-гипераккумуляторов указано и в других работах, что, по мне-
нию их авторов, чрезвычайно важно для металлоустойчивости 
этих видов, поскольку, поступая в клетки листа в больших количе-
ствах, тяжелые металлы инактивируются в функционально неак-
тивных органах и тканях, например, в трихомах листьев или в эпи-
дермисе (Krämer et al., 1996; Morel et al., 2009).  
В отличие от гипераккумуляторов, у растений-исключателей 
повышение содержания гистидина обнаружено в корневых экссу-
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датах, что способствует снижению поглощения ряда тяжелых ме-
таллов (Hall, 2002). Например, в корневых экссудатах растений  
A. montanum в присутствии никеля содержание гистидина повыша-
лось по сравнению с контролем в 36 раз (Krämer et al., 1996). При 
поступлении тяжелых металлов (в частности, никеля) в клетки рас-
тений увеличивается содержание гистидина в цитоплазме, причем 
установлена прямая корреляционная зависимость между общим 
содержанием никеля в органах растений и его количеством, свя-
занным с гистидином (табл. 10). Кроме того, выявлено, что у ис-
ключателей, таких как T. arvense, ограничена способность к за-
грузке комплекса гистидина с никелем в ксилему, в то время как 
его поступление в вакуоль клеток корня не ограничено, что обу-
словливает задержку токсичных ионов в тканях корня и является 
важным механизмом их детоксикации у этих видов растений (Се-
регин, 2009).  
 
Таблица 10. Общее содержание никеля и количество металла,  
связанное с гистидином, в растениях Thlaspi аrvense в зависимости  
от продолжительности их экспозиции на растворе с металлом 
(концентрация никеля в среде роста 10 мМ) (по: Persans et al., 1999) 
 
Общее содержание Ni2+, 
мкМ/г сухого веса 
Содержание Ni2+, связанное с 
гистидином, мкМ/г сухого веса Экспозиция 
Корень Побег Корень Побег 
1 сут 6.2 0.5 2.9 0.4 
3 сут 10.6 2.3 3.9 1.0 
5 сут 13.0 2.4 4.3 1.2 
7 сут 14.8 3.3 6.1 1.3 
 
Помимо гистидина, комплексы с тяжелыми металлами образует 
и никотинамин. Эта аминокислота, не входящая в состав белков, 
имеет 6 функциональных групп, что способствует лучшему связы-
ванию ионов металлов (Mari et al., 2006; Haydon, Cobbett, 2007; 
Rellán-Álvarez et al., 2008). Комплексы необходимых растению тя-
желых металлов, в частности, железа, меди и цинка с никотинами-
ном обнаружены в ксилемном соке и доказано его участие в даль-
нем транспорте ионов меди и цинка по ксилеме, а железа – по фло-
эме (Liao et al., 2000; Takahashi et al., 2003; Rellán-Álvarez et al., 
2008). Помимо этого показана его способность связывать тяжелые 
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металлы, не являющиеся микроэлементами, например, кадмий 
(Trampczynska et el., 2010). У растений семейства Poaceae никотин-
амин является предшественником фитосидерофоров, которые участ-
вуют в хелатировании ионов тяжелых металлов в ризосфере корней. 
 Никотинамин образуется из метионина с участием фермента ни-
котинаминсинтазы (Higuchi et al., 1999). У целого ряда видов расте-
ний было обнаружено увеличение экспрессии гена этого фермента 
(NAS) под влиянием тяжелых металлов, причем уровень экспрессии 
корреспондировался с повышением их металлоустойчивости. Так, в 
присутствии высоких концентраций цинка в корнеобитаемой среде 
экспрессия гена NAS возрастала в корнях как устойчивого к металлу 
вида A. halleri, который является гипераккумулятором, так и у  
A. thaliana, который не обладает повышенной устойчивостью к не-
му. Однако более высокий уровень наблюдался у гипераккумулято-
ра (Weber et al., 2004). Кроме того, более сильное увеличение уров-
ня экспрессии гена NAS1 у растений T. caerulescens по сравнению с 
T. arvense в присутствии никеля соответствовало и их более высо-
кой устойчивости к этому металлу (Pianelli et al., 2005). В настоящее 
время предполагается возможность создания генетически модифи-
цированных растений с повышенным уровнем экспрессии гена NAS, 
которые не являются гипераккумуляторами, но имеют большую 
биомассу, в целях их использования в фиторемедиации почв, загряз-
ненных тяжелыми металлами.  
В целом в присутствии тяжелых металлов у растений увеличи-
вается содержание органических кислот и аминокислот, которые 
связывают ионы металлов с образованием комплексов, снижая их 
токсическое действие и тем самым способствуя повышению ме-
таллоустойчивости. Однако, как доказано многочисленными ис-
следованиями, наиболее важную роль в детоксикации тяжелых ме-
таллов в клетке играют непротеиновые тиолы – глутатион и фи-
тохелатины. Тиолы содержат в своей молекуле сульфгидрильные 
группы, непосредственно связанные с органическим радикалом 
(R-SH), которые обеспечивают их молекулам возможность связы-
вать катионы металлов.  
Глутатион – низкомолекулярный трипептид с высоким содер-
жанием серы (Seth et al., 2012). Молекулы глутатиона обнаружены 
в клетках большинства живых организмов, в том числе растений. 
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Функции глутатиона в клеточном метаболизме многочисленны. 
Он является одним из наиболее эффективных низкомолекулярных 
антиоксидантов и защищает клетку от повреждающего действия 
активных форм кислорода, участвует в поддержании внутрикле-
точного окислительно-восстановительного потенциала и целостно-
сти мембран, в сигналинге, является запасной и транспортной фор-
мами серы в клетке, участвует в детоксикации ксенобиотиков, в 
первую очередь гербицидов, и тяжелых металлов (Zhu et al., 1999; 
Pietrini et al., 2003; Noctor et al., 2011). У растений глутатион явля-
ется также предшественником фитохелатинов (Cobbett, 
Goldsbrough, 2002).  
В норме глутатионовый пул на 95 % представлен восстановлен-
ной формой (GSH) и лишь 5 % составляет его окисленная форма 
(GSSG). Баланс ферментативно сдвинут в сторону восстановлен-
ной формы за счет активности фермента глутатионредуктазы, ло-
кализованного в цитозоле, пластидах, митохондриях и пероксисо-
мах (Noctor et al., 2011). Пул восстановленного глутатиона поддер-
живается в активном состоянии многими ферментами, при сниже-
нии содержания GSH в неблагоприятных условиях среды баланс 
может сдвигаться в сторону GSSG, в результате чего ферменты в 
клетке могут переходить в неактивное состояние. Отношение вос-
становленный/окисленный глутатион является также одним из 
важнейших параметров, который характеризует уровень окисли-
тельного стресса у растений при действии различных стрессоров, в 
том числе тяжелых металлов. 
Синтез глутатиона в растительной клетке происходит в хлоро-
пластах и цитоплазме (Mendoza-Cόzatl et al., 2002; Гришко, Сыщи-
ков, 2012). Синтезируясь преимущественно в листьях, он по сосу-
дам флоэмы и ксилемы транспортируется в клетки корня и плодов 
(семян) (Gόmez, Pallás, 2004).  
Молекула глутатиона синтезируется из глутамата (Glu), цистеи-
на (Cys) и глицина (Gly). Первая реакция синтеза катализируется 
ферментом γ-глутамилцистеинсинтетазой (γ-GCS или γ-ECS) с об-
разованием γ-глутамилцистеина (γ-GC), вторая – ферментом  
глутатионсинтетазой (GS) с образованием глутатиона (GSH) 
(Vatamаniuk et al., 1999; Li et al., 2006; Mendoza-Cόzatl, Moreno-
Sánchez, 2006). 
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γ-Glu + Cys          γ-GCS      γ-Glu-Cys + Gly             GS          γ-Glu-Cys-Gly 
                                              (γ-GC)                                     (GSH) 
 
Выявлено, что повышение активности ферментов синтеза глу-
татиона коррелирует с усилением экспрессии соответствующих ге-
нов γ-GCS и GS, при этом увеличивается и количество GSH в клет-
ках (Xiang, Oliver, 1998; Li et al., 2006). Заметное усиление биосин-
теза глутатиона при стрессовых воздействиях возможно только 
при увеличении уровня экспрессии обоих генов (Mendoza-Cόzatl, 
Moreno-Sánchez, 2006).  
Благодаря своим уникальным окислительно-восстановительным 
и нуклеофильным свойствам глутатион играет очень важную роль в 
защите растительных клеток от токсического действия тяжелых ме-
таллов (Chen et al., 2010). Наличие в его молекуле SH-группы, кото-
рая содержит остаток цистеина, дает возможность связывать катио-
ны тяжелых металлов, образуя комплексы, которые затем транспор-
тируются в вакуоли. В настоящее время доказано, что образование 
такого комплекса и его транспорт через тонопласт является важным 
механизмом, обеспечивающим детоксикацию тяжелых металлов в 
клетках растений (Lux et al., 2011; Mendoza-Cόzatl et al., 2011). В 
формировании металл-GSH комплекса участвует фермент глутати-
он-S-трансфераза (GST), увеличение активности которой обнаруже-
но в присутствии целого ряда тяжелых металлов (Cd, Pb, Cu, Hg, Co 
и Zn). При этом показано, что повышение уровня экспрессии гена 
GST в клетках растений приводит к увеличению количества связан-
ных ионов металлов и способствует возрастанию металлоустойчи-
вости растений (Semane et al., 2007).  
С другой стороны, формирование комплексов GSH с металлами 
может приводить к заметному снижению пула глутатиона, что сопро-
вождается усилением окислительного стресса. Однако при отсутст-
вии сильных повреждений в клетке синтез GSH относительно быстро 
запускается, восстанавливая его содержание (Halušková et al., 2009). 
К ферментам глутатионового цикла относится и глутатионредук-
таза (GR), которая участвует в превращении окисленного глутатио-
на (GSSG) в восстановленный (GSH) и способствует восстановле-
нию нарушенного баланса между GSH и GSSG (Stevens et al., 1997). 
Увеличение активности этого фермента, как полагают, создает воз-
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можность образования комплексов глутатиона с металлами даже 
при очень высоком уровне окислительного стресса (Noctor et al., 
2002a) и является одним из важных элементов защиты растений от 
действия тяжелых металлов (Mishra et al., 2006; Yannarelli et al., 
2007; Anjum et al., 2012). К примеру, обнаружено, что усиление ак-
тивности этого фермента у генетически модифицированных расте-
ний табака в присутствии кадмия и никеля приводило к увеличению 
их устойчивости к этим металлам (Gratão et al., 2008), а у риса – к 
высоким концентрациям свинца (Verma, Dubey, 2003).  
Судя по литературным данным, характер изменения содержа-
ния GSH в клетках растений под влиянием тяжелых металлов мо-
жет быть разным (табл. 11). Но, на наш взгляд, это прежде всего 
связано с различиями в постановке и проведении исследований, в 
частности, с использованием разных металлов и их концентраций, 
разными экспозициями и т. д. В качестве примера можно привести 
данные о влиянии разных концентраций кадмия и времени экспо-
зиции на количество GSH в корнях и листьях растений Bacopa 
monnieri (рис. 13) (Mishra et al., 2006). Заметное влияние оказывает 
также вид растений, их возраст, фаза развития и даже орган. На-
пример, у разных генотипов ячменя, независимо от их устойчиво-
сти к кадмию, в присутствии металла более сильное снижение со-
держания GSH наблюдалось в корнях, по сравнению со стеблями и 
листьями (Wu et al., 2004). У этого же вида растений нами были 
обнаружены заметные возрастные различия в содержании GSH: у 
3-дневных проростков после 4-суточной экспозиции на растворе с 
кадмием количество GSH в клетках корня резко снижалось, тогда 
как у 7-дневных, наоборот, увеличивалось (рис. 14). При этом бо-
лее взрослые растения оказались и более устойчивыми к этому ме-
таллу (Казнина и др., 2012). 
Очевидно, на начальных этапах воздействия тяжелых металлов 
уровень глутатиона в клетках снижается, что связано с его расхо-
дованием на образование комплексов с тяжелыми металлами и 
синтез фитохелатинов. В дальнейшем же у устойчивых растений 
содержание глутатиона довольно быстро повышается вследствие 
активации его синтеза, тогда как у неустойчивых на восстановле-
ние его количества требуется больше времени или синтез может 
вообще не запускаться. 
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Таблица 11. Характер изменения содержания глутатиона в клетках 
растений под влиянием тяжелых металлов (по: Anjum et al., 2012) 
 
Ме-
талл 
Концент-
рация, 
мкМ 
Экспо-
зиция, 
сут 
Вид 
растения Орган 
Содержа-
ние GSH Источник 
Cd2+ 5 7 Orysa 
sativa 
Корень Возрастает Hassan et al., 
2008 
 5 10 Hordeum 
vulgare 
Корень, 
стебель, лист
Возрастает Wu et al., 2004 
 10 4 Triticum 
aestivum 
Проростки Снижается Lin et al., 2007 
 45 10 Pisum 
sativum 
Корень Возрастает Metwally et al., 
2005 
 50 7 Orysa sativa Корень Возрастает Guo et al., 2007 
Cu2+ 50 7 Arabidopsis 
thaliana 
Лист Возрастает Drąźkiewicz et 
al., 2003 
 100 12 Brassica 
nаpus 
Корень Снижается Russo et al., 
2008 
 100 12 Brassica 
nаpus 
Лист Возрастает Russo et al., 
2008 
Hg2+ 10 4 Medicago 
sativa 
Корни Снижается Zhou et al., 
2009 
 30 7 Medicago 
sativa 
Проростки Возрастает Ortega-
Villasante et 
al., 2005 
Pb2+ 100 1 Pisum 
sativum 
Корни Возрастает Malecka et al., 
2009 
 100 4 Pisum 
sativum 
Корни Снижается Malecka et al., 
2009 
Zn2+ 50 3 Phaseolus 
vulgaris 
Проростки Возрастает Cuypers et al., 
2001 
 
Cпорным на сегодня остается вопрос о том, приводит ли воз-
растание количества глутатиона и предшествующее этому увели-
чение экспрессии генов, участвующих в контроле его биосинтеза, 
напрямую к повышению устойчивости растений к тяжелым метал-
лам. Так, например, у трансформированных растений A. thaliana с 
повышенным уровнем экспрессии генов AtGS и AtGCS в присутст-
вии кадмия обнаружено усиление синтеза глутатиона, при этом ус-
тойчивость растений к металлу повышалась (Xiang et al., 2001). 
Мутантные растения Populus nigra со сверхэкспрессией гена  
γ-GCS   оказались   более   устойчивыми  к  кадмию  по  сравнению  
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Концентрация кадмия, мкМ  Рис. 13. Содержание GSH в листьях (А) и корнях (Б) растений Bacopa 
monnieri в зависимости от концентрации кадмия в корнеобитаемой среде 
и экспозиции (по: Mishra et al., 2006): 
1 – 2 сут, 2 – 4 сут; 3 – 7 сут  
 
с диким типом (Ivanova et al., 2011). У растений Phleum pratense в 
присутствии кадмия и свинца содержание GSH в клетках корня 
увеличивалось только при действии кадмия, тогда как у растений 
Elytrigia repens – только в присутствии свинца, что корреспонди-
ровалось с устойчивостью изученных видов к этим металлам (Каз-
нина и др., 2014а). Устойчивые к кадмию генотипы гороха посев-
ного (Metwally et al., 2005) и устойчивые к цинку генотипы 
Cajanus cajan (Garg, Kaur, 2013) имели гораздо большее содержание 
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Корень Лист  Рис. 14. Содержание GSH в корне и листе растений ячменя разного 
возраста после 4-суточной экспозиции на растворе с кадмием (100 мкМ): 
 
А – 3-дневные растения + 4 сут экспозиции с Cd2+; Б – 7-дневные растения + 4 сут 
экспозиции c Cd2+. 1 – контроль; 2 – опыт (Казнина и др., 2012) 
 
GSH в клетках корня в присутствии соответствующих тяжелых ме-
таллов, чем более чувствительные генотипы. Вместе с тем у му-
тантных растений A. thaliana с повышенным уровнем экспрессии 
гена γ-GCS в присутствии ртути хотя и наблюдалось увеличение 
уровня GSH в клетках, однако устойчивость растений при этом не 
увеличивалась (Li et al., 2006), а в некоторых случаях – уменьша-
лась (Xiang et al., 2001). Высокий уровень экспрессии гена γ-GCS у 
растений томатов также не приводил к возрастанию их устойчиво-
сти к кадмию (Goldsbrough, 1998). А в экспериментах Ли с соавт. 
(Li et al., 2004) повышенная экспрессия гена γ-GCS у трансгенных 
линий арабидопсиса корреспондировалась даже со сверхчувстви-
тельностью к кадмию, несмотря на высокое содержание в клетках 
GSH. Полагают, что такие различия в результатах могут быть свя-
заны как с биологическими особенностями видов, различными 
концентрациями тяжелых металлов и продолжительностью экспо-
зиции, используемыми в опытах, так и с разными объектами, вы-
бранными для трансформации растений. 
Необходимо также подчеркнуть, что в целом ряде исследова-
ний обнаружена прямая зависимость между содержанием глута-
тиона в клетках и количеством токсичных ионов в органах расте-
ний (Сыщиков, 2002; Maier et al., 2003; Tausz et al., 2004; Ogawa et 
al., 2011 и др.). На основании этого предлагается даже использо-
вать такой показатель, как количество GSH, в качестве индикатора 
степени токсичности разных концентраций тяжелых металлов для 
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растений (Garg, Kaur, 2013). Однако в работах других авторов та-
кая зависимость не выявлена. Например, у генотипов гороха с вы-
соким содержанием GSH в клетках корня при действии кадмия 
концентрация металла в корне оказалась гораздо ниже, чем у гено-
типов с низким его содержанием (Metwally et al., 2005). У растений 
ячменя, находившихся на более ранних фазах развития, содержа-
ние кадмия в корнях было гораздо меньше, чем у растений, нахо-
дящихся на более поздних фазах развития, тогда как уровень GSH 
в клетках корня последних был почти в 2 раза выше (Казнина и 
др., 2012).  
В целом, несмотря на существование определенных различий в 
результатах исследований, можно уверенно говорить о том, что 
глутатион и ферменты глутатионового цикла играют значитель-
ную роль в механизмах детоксикации тяжелых металлов в клетке 
растений, обеспечивая связывание токсичных ионов. Важная роль 
глутатиона определяется также его участием в синтезе фитохела-
тинов.  
Фитохелатины (ФХ) – семейство низкомолекулярных пепти-
дов, состоящих из линейных цепей остатков глутаминовой кисло-
ты и цистеина и способных благодаря наличию SH-групп связы-
вать тяжелые металлы (Grill et al., 1985; Reddy, Prasad, 1992; 
Rauser, 1995; Souza, Rauser, 2003).  
Впервые ФХ были идентифицированы в делящихся клетках 
дрожжей Schizosaccharomyces poble в присутствии кадмия и были 
названы кадистинами (Murasugi et al., 1981). У высших растений 
они были обнаружены в 1980 г. при изучении устойчивых к меди 
растений Agrostis (Rauser, Curvetto, 1980) и устойчивых к кадмию 
растений бобов (Weigel, Jäger, 1980). Авторы провели аналогию 
между известными к тому времени белками, связывающими тяже-
лые металлы в клетках животных, – металлотионеинами – и назва-
ли открытые пептиды III классом металлотионеинов. Однако вы-
явить их у животных не удалось (Cobbett, 1999). В настоящее вре-
мя эти тиолы более известны как ФХ. Многочисленными экспери-
ментами доказана их важная роль в связывании ионов тяжелых ме-
таллов в цитоплазме (Cobbett, 2000; Серегин, 2001; Nakazawa et al., 
2002; Clemens et al., 2003 и др.). При этом считается, что все выс-
шие растения способны к синтезу ФХ.  
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ФХ не являются генными продуктами и синтезируются из глута-
тиона (Reese, Wagner, 1987; Grill et al., 1989; Rauser, 1999; Nakazawa 
et al., 2002; Heiss et al., 2003). Их основная формула [-Глу-Цис]n–
Гли, где n = 2–11 (Grill et al., 1985; Steffens, 1990). Вместе с тем у мо-
лекулы имеются различные структурные вариации, которые позво-
ляют отнести ФХ к разным семействам (табл. 12). Например, С-тер-
минальный глицин может быть заменен на β-аланин (гомофитохела-
тины), серин (оксиметилфитохелатины), глутамин или терминальная 
аминокислота может вообще отсутствовать. ФХ с С-терминальными 
β-Ала, Глу и Сер относят к изофитохелатинам (Rauser, 1995). Воз-
можно, что отмеченные изменения характерны для отдельных се-
мейств высших растений. Например, оксиметилфитохелатины обна-
ружены у некоторых злаков (Klapheck et al., 1994), гомофитохелати-
ны – у бобовых (Grill et al., 1989). ФХ, имеющие на С-терминальном 
конце молекулы глутамин, выявлены только в корнях кукурузы 
(Rauser, Meuwly, 1995), а не содержащие аминокислоту – выделены 
из корней и побегов пшеницы и ржи (Wόjcik, Tukiendorf, 1999), а 
также из корней Rauvolfia serpentina (Grill et al., 1985). 
 
Таблица 12. Семейства [-Глу-Цис]-пептидов, участвующих  
в детоксикации тяжелых металлов в клетках высших растений  
(по:  Rauser, 1995; Buchanan et al., 2000; Inouhe, 2005) 
 
Тип 
фитохелатинов Формула Предшественник
Растительные 
объекты 
Фитохелатины [-Глу-Цис]n-Гли Глутатион Все высшие растения, водоросли 
Гомофитохелатины [-Глу-Цис]n-Ала Гомоглутатион Растения из семейства Бобовых 
Оксиметилфито-
хелатины 
[-Глу-Цис]n-Сер Гидроксиметил-глутатион 
Растения из 
семейства Злаковых 
Фитохелатины с 
отсутствием 
глицина 
[-Глу-Цис]n Неизвестен Пшеница, рожь, кукуруза 
Изофитохелатины с 
глутамином 
[-Глу-Цис]n-Глу Глутамилцистеин-глутамат 
Кукуруза 
 
Синтез ФХ индуцируется ионами различных тяжелых метал-
лов, что свидетельствует о неспецифичности этого механизма  
детоксикации. В частности, индукторами их образования могут 
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выступать Cd2+, Cu2+, Hg2+, Pb2+, Zn2+и др. (Schat et al., 2002; Stolt et 
al., 2003). Наиболее эффективны в этом плане Cd2+ и Hg2+ (Souza, 
Rauser, 2003; Wójcik, Tukiendorf, 2005). Имеются данные о том, 
что ионы свинца хотя и активируют синтез ФХ, но комплексов с 
ними не образуют (Leopold et al., 1999). Не индуцируют образова-
ния ФХ такие металлы, как Cr, Mo, Ni и V (Grill et al., 1987; Schat 
et al., 2002).  
Информация о синтезе ФХ из глутатиона впервые была опуб-
ликована в работах двух групп исследователей, изучающих раз-
ные объекты: клетки дрожжей (S. pombe) (Kondo et al., 1983, 
1984) и культуру клеток R. serpentina (Grill et al., 1985). В част-
ности, Грилл с соавт. (Grill et al., 1985) обнаружили, что после 
добавления кадмия в среду выращивания в клетках растений 
происходит быстрое уменьшение концентрации глутатиона, при 
этом синтез ФХ осуществляется довольно быстро, без какого-ли-
бо лаг-периода. Позднее в опытах с культурой клеток моркови 
было показано, что первичные продукты синтеза ФХ [-Глу-
Цис]2-Гли выявляются менее чем за 30 мин после добавления в 
среду ионов кадмия (Sanità di Toppi et al., 1998). Эти экспери-
менты говорят о том, что ферменты, ответственные за синтез 
ФХ, уже присутствуют в клетке до начала стрессового воздейст-
вия (Сыщиков, 2007).  
В 1989 г. было установлено (Grill et al., 1989), что образование 
ФХ происходит путем удлинения пептидной цепи глутатиона с 
участием фермента γ-глутамилцистеинил-дипептидилтранспепти-
дазы или фитохелатинсинтазы (PCS): 
  
                 PCS 
GSH                         ФХ 
                 ТМ2+ 
 
PCS – конститутивный фермент, молекула которого является 
димером и состоит из двух субъединиц (Vatamaniuk et al., 2000; 
Maier et al., 2003). Ранее полагали, что активация молекулы фер-
мента происходит вследствие взаимодействия иона металла с ос-
татками цистеина и гистидина в молекуле фермента (Ha et al., 
1999). При этом наиболее сильными активаторами у всех видов 
растений являются кадмий и ртуть, а далее по способности к акти-
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вации фермента металлы могут располагаться в зависимости от ви-
да растений по-разному (табл. 13). Однако более поздние исследо-
вания показывают, что решение вопроса о механизме активации 
синтеза PCS не столь однозначно. В обзоре Клеменса (Clemens, 
2006а) представлены два возможных варианта активации: 1) ос-
новным активатором синтеза фермента является не сам ион метал-
ла, а его комплекс с GSH или с фитохелатинами (Vatamaniuk et al., 
2004); 2) субстратом для активации служит комплекс металла с 
GSH, а ион металла активирует синтез фермента, являясь частью 
этого субстрата (Cobbett, Goldsbrough, 2002; Nies, 2003).  
 
Таблица 13. Способность ионов тяжелых металлов к активации 
фитохелатинсинтазы у разных видов растений  
(по: Серегин, 2001; Shaw et al., 2006) 
 
Вид растения Ионы тяжелых металлов Источник 
Lycopersicon esculentum Cd2+ > Ag+ > Cu2+ > Au+ > Zn2+ > 
Fe2+ > Hg2+ = Pb2+ 
Chen et al., 1997 
Rauvolfia serpentina Hg2+ > Cd2+ = Fe2+ > Cu2+ > Au+ > 
Pb2+ = Zn2+ 
Grill et al., 1987 
Rubia tinctorum Hg2+ >  Cd2+ > Cu2+ > Pb2+ > Zn2+ Maitani et al., 1996 
Silene cucubalus Cd2+ > Ag+ > Pb2+ > Zn2+ > Cu2+ > 
Au+ 
Grill et al., 1989 
 
В работе Коббетта (Cobbett, 1999) представлена гипотетическая 
модель функционирования PCS в присутствии кадмия (рис. 15).  
С-терминальный домен молекулы действует как локальный сенсор 
ионов металла. Остатки цистеина связывают ионы кадмия, перено-
ся их на N-терминальный домен, который обладает каталитиче-
ской активностью. Активация N-терминального домена катализи-
рует реакцию взаимодействия части молекулы GSH (а именно,  
-Глу-Цис) с другой молекулой GSH или уже синтезированной мо-
лекулой ФХn c образованием ФХn+1.  Известно, что синтез ФХ регулируется на уровне экспрессии 
генов, кодирующих ферменты синтеза глутатиона, а также генов, 
кодирующих PCS. Первоначально гены PCS были идентифициро-
ваны в 1995 г. у растений арабидопсиса (Howden et al., 1995), ко-
гда было обнаружено, что мутантные растения A. thaliana с от-
сутствием гена AtPCS (cad 1), выращенные на питательной среде 
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с кадмием, имеют высокий уровень GSH и низкий – ФХ (по срав-
нению с диким типом) и при этом характеризуются повышенной 
чувствительностью к металлу. Впервые же эти гены были выде-
лены в конце прошлого века независимо тремя разными группа-
ми ученых (Clemens et al., 1999; Ha et al., 1999; Vatamaniuk et al., 
1999), которые доказали, что увеличение уровня экспрессии ге-
нов AtPCS1 и ТаPCS1 у растений A. thaliana и пшеницы коррес-
пондировалось с активным синтезом фитохелатинов в клетках  
S. pombe. В настоящее время ген PCS1 выявлен у многих видов 
высших растений.  
 
 
Рис. 15. Гипотетическая модель функционирования фитохелатинсинтазы. 
Ц – остатки цистеина, связывающие ионы кадмия (по: Cobbett, 1999) 
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Большой интерес представляют результаты исследований, в ко-
торых в геноме A. thaliana (AtPCS2) был обнаружен второй ген PCS, 
не являющийся результатом дубликации гена AtPCS1. Предположи-
тельно он так же, как и AtPCS1, экспрессируется во всех клетках и 
кодирует PCS (Cazale, Clemens, 2001). Но уровень его экспрессии в 
большинстве тканей гораздо ниже, чем AtPCS1 (Cobbett, 
Goldsbrough, 2002). Аналогичные данные получены и на растениях 
риса, однако необходимость функционирования двух генов у расте-
ний в настоящее время не доказана (Clemens, 2006а). 
На сегодняшний день установлено, что в присутствии целого ря-
да тяжелых металлов уровень экспрессии генов PCS1 и PCS2 воз-
растает как в корнях, так и в листьях растений, что приводит к уве-
личению содержания в клетках ФХ. Вместе с тем далеко не всегда 
повышение уровня экспрессии генов и увеличение количества этих 
тиолов приводит к возрастанию металлоустойчивости растений 
(Pomponi et al., 2006). В некоторых случаях наблюдается даже об-
ратный эффект – повышение чуствительности растений к металлам 
(Lee et al., 2003b). Что касается конкретного механизма участия ФХ 
в устойчивости растений к тяжелым металлам, то доказано, что их 
основная роль заключается в связывании токсичных ионов в клетке, 
образовании с ними комплексов по типу хелатов и дальнейшем их 
транспорте в вакуоль. В 1991 г. немецкими учеными (Strasdeit et al., 
1991) была предложена структурная модель комплекса кадмия с 
ФХ, выделенного из культуры клеток R. serpentina (рис. 16), из ко-
торой следует, что атом кадмия находится в непосредственном ок-
ружении четырех атомов серы, принадлежащих цистеиновым остат-
кам (по: Сыщиков, 2007).  
Последующие исследования показали, что благодаря наличию 
цис-тиоловых групп ФХ в цитоплазме клеток образуют с ионами 
тяжелых металлов (в частности, с кадмием) низкомолекулярные 
комплексы (LMW), которые затем транспортируются в вакуоль, 
где при взаимодействии с сульфид-ионом формируются высокомо-
лекулярные комплексы (HMW), обеспечивающие максимальную 
детоксикацию металла (Sanità di Toppi, Gabbrielli, 1999; Clemens, 
Simm, 2003) (рис. 17). При относительно невысоких концентрациях 
кадмия в клетке образуются только LMW-комплексы, при увели-
чении концентрации металла в корнеобитаемой  среде  количество  
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 Рис. 16. Структурная модель комплекса Cd3(ФХ3)4, выделенного из культуры клеток Rauvolfia serpentina.   – карбоксильные группы  
(по: Strasdeit et al., 1991) 
 
ионов, связанных LMW- и HMW-комплексами, практически рав-
но, а при высоких концентрациях металла в его детоксикации уча-
ствуют в основном HMW-комплексы (рис. 18). 
 
 Рис. 17. Схема процесса детоксикации кадмия фитохелатинами в клетке 
растений: 
 
GSH – восстановленный глутатион; РС – фитохелатины; PCS – фитохе-
латинсинтаза; LMW PC-Cd2+ и HMW PC-CdS – низкомолекулярные и высоко-
молекулярные комплексы фитохелатинов с ионами кадмия (по: Cobbett, 
Goldsbrough, 2002) 
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 Рис. 18. Количество Cd2+ в низкомолекулярных (LMW) и 
высокомолекулярных (HMW) комплексах и его общее содержание (Σ) в 
корнях растений риса, выращиваемых в течение 10 сут при разных 
концентрациях металла в растворе (по: Dendena, 2011): 
А – 0.01 мкМ; Б – 0.1 мкМ; В – 1 мкМ 
 
Обнаружено также, что увеличение числа тиоловых групп в мо-
лекуле увеличивает ее связывающую способность, т. е. число ио-
нов металлов, которые могут быть связаны одной молекулой 
(Chekmeneva et al., 2011). Кроме того, с увеличением длины цепоч-
ки молекулы возрастает и стабильность комплекса Ме-ФХn. Про-
исходит ли затем распад комплексов и возможно ли вторичное ис-
пользование ФХ, поступивших в вакуоль, пока неясно.  
Тем не менее есть предположение, что после того как ионы метал-
лов, например кадмия, освобождаются из комплекса с ФХ в вакуо-
лях клеток, сами тиолы подвергаются гидролизу или могут возвра-
щаться обратно в цитоплазму (Sanità di Toppi, Gabbrielli, 1999). 
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Неоднозначны также результаты исследований, направленных 
на изучение зависимости между количеством ФХ и их комплексов 
и уровнем металлоустойчивости растений. В целом ряде исследо-
ваний показано, что растения (виды, экотипы, генотипы, клеточ-
ные линии) с высоким уровнем синтеза ФХ в клетках обладают го-
раздо большей устойчивостью к тяжелым металлам, чем с низким 
уровнем этих тиолов (Cobbett, 2000; Clemens, 2006a; Wawrzyński et 
al., 2006). В то же время имеются работы, в которых подобная за-
висимость не выявлена (Schat, Kalff, 1992; Ebbs et al., 2002; Hassan, 
Aarts, 2011). По всей видимости, ФХ синтезируются как у устойчи-
вых, так и у чувствительных к тяжелым металлам растений (видов, 
экотипов, генотипов, клеточных линий), а различия между ними 
наблюдаются прежде всего в скорости их синтеза и образования 
комплексов Ме-ФХn (Delhaize et al., 1989; De Knecht et al., 1994).  В целом анализ литературы позволяет сделать вывод о том, что 
синтез ФХ в растениях в ответ на действие тяжелых металлов яв-
ляется одним из наиболее важных механизмов их детоксикации в 
клетках. У растений-исключателей основное участие ФХ в метал-
лоустойчивости, по-видимому, заключается в преимущественном 
связывании токсичных ионов в клетках корня, что предотвращает 
их перемещение в надземные органы. Вместе с тем высокое со-
держание ФХ не является строго обязательным и необходимым 
условием достижения высокого уровня устойчивости растений к 
тяжелым металлам. Не исключено, что в зависимости от видовой 
принадлежности и конкретной ситуации, в которой находятся 
растения, основную роль в их металлоустойчивости могут брать 
на себя разные механизмы, что, очевидно, и обеспечивает расте-
ниям широкие адаптивные возможности, позволяющие им произ-
растать на загрязненных теми или иными тяжелыми металлами 
территориях.  
Металлотионеины (МТ) представляют собой низкомолекуляр-
ные белки (8–10 кД). В их составе около 30 % приходится на серо-
содержащую аминокислоту цистеин, сульфгидрильные группы ко-
торой способны связывать ионы тяжелых металлов (Robinson et al., 
1993; Gallego et al., 2012). МТ у растений – это цитозольные белки 
(Gallego et al., 2012). Они могут находиться в свободном виде или 
быть связанными с мембранами органелл (Zhigang et al., 2006).  
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Впервые МТ, как связывающие кадмий белки, обнаружены в 
1957 г. у животных, в почках лошади (Margoshes, Vallee, 1957). В 
дальнейшем они были выявлены у многих организмов, включая 
бактерии, грибы и эукариоты (животные и растения) (Robinson et 
al., 1993). Активное изучение МТ у растений начали проводить в 
80-х годах прошлого века после их выделения из растений пшени-
цы, выращенных в присутствии цинка (Lane et al., 1987). Поиск 
аналогии между металлосвязывающими белками растений и жи-
вотных выявил у них заметные различия в расположении остатков 
цистеина. Вследствие этого все МТ были разделены на два класса. 
МТ I класса идентифицированы в основном в клетках животных, а 
МТ II класса – в клетках растений, некоторых грибов, цианобакте-
рий и дрожжей (Reddy, Prasad, 1992; Robinson et al., 1993; Rauser, 
1999).  
Доказано, что МТ являются генными продуктами и образуются 
в ответ на действие тяжелых металлов (Robinson et al., 1993; 
Cobbett, Goldsbrough, 2002). По сравнению с GSH или ФХ синтез 
МТ идет относительно медленно (Yang, Chu, 2011). Пространст-
венная структура молекулы МТ (рис. 19) имеет гантелеобразную 
форму и состоит из двух доменов (α и β), которые различаются по 
своей функциональной роли. Предполагают, что N-терминальный 
участок β домена участвует в гомеостазе необходимых растению 
металлов, например, цинка (рис. 20), тогда как С-терминальный 
участок α домена связывает их избыточное количество и/или ионы 
токсичных металлов (Willner et al., 1987; Cherian et al., 1994). Об-
ласть связывания двух доменов обеспечивает стабильность моле-
кулы МТ (Domenech et al., 2007). 
На сегодняшний день известны 4 типа МТ (МТ 1, МТ 2, МТ 3 
и МТ 4), которые различаются числом и расположением цистеи-
новых остатков (Cobbett, Goldsbrough, 2002). При этом обнару-
жены семь изоформ, кодируемых разными генами, имеющими 
различную локализацию. В частности, у A. thaliana гены MT 1а 
и МТ 1с идентифицированы в хромосоме 1; гены МТ 2а и МТ 3 – 
в хромосоме 3; МТ 4а и МТ 4b – в хромосоме 2, а МТ 2b – в хро-
мосоме 5 (Guo et al., 2008; Blindauer, Leszczyszyn, 2010). Как 
оказалось, такое же расположение они имеют и в геноме риса 
(Hsieh et al., 1995). 
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 Рис. 19. 3D-структура белка МТ 3 из клеток мезофилла листа пшеницы 
после экспозиции растений на субстрате с кадмием (по: Blindauer, 
Leszczyszyn, 2010) 
 Рис. 20. Структура β домена молекулы МТ 2 из клеток мезофилла листа 
пшеницы после экспозиции растений на субстрате с цинком (по: 
Blindauer, Leszczyszyn, 2010) 
 
Помимо этого выявлено, что экспрессия генов разных типов 
МТ носит органо- и тканеспецифичный характер. Так, экспрессия 
гена МТ 1-го типа в большей степени проявляется в корнях, чем  
в стеблях и листьях (Hudspeth et al., 1996), а 2-го типа – наоборот,  
в листьях (Zhou, Goldsbrough, 1994). МТ 3-го типа идентифици-
α домен β домен 
Zn2+
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рованы в основном в зрелых плодах (Сlendennen, May, 1997) и в 
листьях некоторых видов растений (Guo et al., 2003), тогда как  
4-го типа – только в развивающихся семенах (Lane et al., 1987; 
Chyan et al., 2005). Показательный пример различной локализа-
ции изоформ в тканях представлен в работах, выполненных на 
растениях A. thaliana. Так, наибольшее содержание транскриптов 
генов МТ 2а и МТ 3 в присутствии повышенных концентраций 
меди в среде роста зафиксировано в трихомах, клетках мезофил-
ла листа и в клетках кончика корня, а транскриптов генов MT 1a 
и MT 2b – во флоэме листьев и корня (Guo et al., 2003). Гены, ко-
дирующие все четыре типа МТ, обнаружены пока только у  
A. thaliana, риса и сахарного тростника (Cobbett, Goldsbrough, 
2002). 
Содержание МТ в клетке, как правило, невелико, но оно суще-
ственно повышается под влиянием тяжелых металлов (Grill et al., 
1985; Zenk, 1996). Например, в присутствии кадмия (1 мМ) содер-
жание МТ увеличивалось в клетках корня ячменя с 12 мкг/г сухой 
массы у контрольных растений до 360 – у опытных, т. е. в 30 раз 
(Данилин, 2010). В корнях растений рапса содержание транскрип-
тов гена МТ 1 повышалось уже в самом начале воздействия меди 
(50 мкМ), через сутки их количество возрастало в 5 раз, а через  
10 сут – в 15 раз (Иванова, 2011). В присутствии свинца, цинка, 
кадмия и меди усиливалась экспрессия генов МТ у растений 
Festuca rubra (Ma et al., 2003). 
Необходимо также отметить, что эндогенные МТ трудно изоли-
ровать из клеток растений, что может быть обусловлено их низкой 
стабильностью в присутствии кислорода (Guo et al., 2008; Cobbett, 
Goldsbrough, 2002). Поэтому доказательства способности этих бел-
ков связывать ионы тяжелых металлов в клетках высших растений 
чаще всего получают методом гетерологической экспрессии с уча-
стием E. coli или S. cerevisiae (Guo et al., 2008). 
МТ идентифицированы в клетках как устойчивых к тяжелым 
металлам видов растений, так и чувствительных (Ma et al., 2003). 
При этом во многих случаях повышение уровня экспрессии генов 
МТ и содержания этих белков в органах приводит к увеличению 
устойчивости растений к тяжелым металлам и, как выяснилось, к 
некоторым другим стресс-факторам (табл. 14). Обнаружено также, 
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что в корнях более устойчивого к кадмию вида Nicotiana rustica 
уровень транскриптов гена МТ 2b в присутствии металла был вы-
ражен в большей степени, чем у менее устойчивого вида  
N. tabacum (Bovet et al., 2006). В наших опытах в корнях более ус-
тойчивых к кадмию (7-дневных) проростков ячменя после 4-суточ-
ной экспозиции на растворе с металлом увеличивался уровень экс-
прессии генов HvMT 1а, тогда как у менее устойчивых проростков 
(3-дневных) изменений в уровне экспрессии не наблюдалось (Каз-
нина и др., 2012). 
 
Таблица 14. Участие генов металлотионеинов в повышении устойчивости 
растений к стресс-факторам внешней среды (по: Du et al., 2012) 
 
Вид растения Ген Стресс-фактор  Источник 
Arabidopsis 
thaliana 
AtMT1 и AtMT2 в 
клетках дрожжей 
Высокие концентрации 
Cd2+ в среде роста 
Lee et al., 2004  
 AtMT2a и AtMT3 в 
замыкающих 
клетках Vicia faba 
Высокие концентрации 
Cd2+ в среде роста 
Lee et al., 2004  
 AtMT4a Высокие концентрации 
Cu2+ и Zn2+ в среде роста 
Rodríguez et al., 
2010 
Fagopyrum 
esculentum 
FeMT3 Засуха и окислительный 
стресс 
Samardzic et al., 
2010  
Gossypium 
hirsutum 
GhMT3a Биотическое 
воздействие 
Xue et al., 2009  
Nicotiana 
tabacum 
NtМТ 1 Высокие концентрации 
Cd2+ в среде роста 
Eapen, D’Souza, 
2005 
Oryza sativa  OsMT1a и OsMT2b Засуха Yang et al., 
2009b 
Porteresia 
coarctata  
PcMT3 Высокие концентрации 
Cd2+; Cu2+ и Zn2+ в среде 
роста  
Usha et al., 2011 
Avicennia 
marina 
AmMT2 Высокие концентрации 
Cd2+, Cu2+, Pb2+ и Zn2+  
в среде роста 
Huang, Wang, 
2010  
Populus alba  PaMT3 Засуха и окислительный 
стресс 
Berta et al., 
2009  
Populus 
trichocarpa× 
deltoides 
PdtMT2a, PdtMT2b 
и PdtMT3a 
в клетках дрожжей
Высокие концентрации 
Cd2+ в среде роста 
Kohler et al., 
2004  
Tamarix 
hispida  
ThMT3 
в клетках дрожжей
Высокие концентрации 
Cd2+, Cu2+ и Zn2+ в среде 
роста  
Yang et al., 
2011 
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В то же время увеличение уровня МТ в клетках может приво-
дить к резкому возрастанию концентрации тяжелых металлов в 
корнях растений. Так, в 1992 г. Эванс с соавт. (Evans et al., 1992) 
обнаружили, что увеличение экспрессии генов белков МТ из кор-
ней гороха в E. сoli в присутствии меди в среде роста сопровожда-
лось заметным увеличением содержания металла в клетках. В 
дальнейшем в целом ряде исследований выявлено, что уровень 
экспрессии генов МТ зависит от концентрации металлов в окру-
жающей среде. В частности, такая зависимость обнаружена у рас-
тений A. thaliana (Eapen, DۥSouza, 2005) и риса (Huang, Wang, 
2010). На основании этого авторы предполагают возможность ис-
пользования уровня экспрессии генов МТ в качестве надежного 
критерия загрязнения окружающей среды тяжелыми металлами, 
каким в настоящее время является данный показатель в клетках 
водных и наземных беспозвоночных (Dallinger et al., 2004; Navarro 
et al., 2009).  
Однозначно доказано, что все типы МТ могут функциониро-
вать как хелаторы тяжелых металлов (Guo et al., 2008). Однако 
вследствие разной локализации генов МТ в тканях и органах рас-
тений, как полагают, возможны и различия в их функциях в рас-
тительной клетке (Cobbett, Goldsbrough, 2002). В подтверждение 
этого обнаружено участие белков MT 1a и MT 2b в метаболизме 
меди и цинка (Lee et al., 2004; Merrifield et al., 2004) и их дальнем 
транспорте по растению (Guo et al., 2003). МТ из растений риса 
(OsMT 2b) (Wong et al., 2004), хлопчатника (Gossypium 
herbaceum) (GhMT 3a) (Xue et al., 2009) и Hevea brasiliensis 
(HbMT 2) (Zhu et al., 2010) обладали сильной антиоксидантной 
активностью. Есть также данные об участии МТ 1-го типа в про-
цессе старения листа у растений Brassica napus, A. thaliana и риса 
(Buchanan-Wollaston, 1994; García-Hernández et al., 1998; Hsieh et 
al., 1995), а МТ 4 – в пыльцевом эмбриогенезе (Reynolds, 
Crawford, 1996). 
В целом можно констатировать, что основная роль МТ в ме-
таллоустойчивости растений заключается в связывании ионов  
тяжелых металлов в растительной клетке. Однако вопрос относи-
тельно других их функций требует дополнительных иссле- 
дований.  
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3.4.2. Изоляция ионов тяжелых металлов в вакуоли 
Еще одним важным механизмом, обеспечивающим устойчивость 
растений-исключателей к тяжелым металлам, является изоляция 
токсичных ионов в вакуолях клеток корней, что не только нейтрали-
зует их негативное влияние на клеточный метаболизм, но и предот-
вращает их поступление в надземные органы (Lin, Aarts, 2012). На 
сегодняшний день доказано, что транспорт катионов тяжелых ме-
таллов через вакуолярную мембрану происходит с участием белков-
переносчиков, расположенных на тонопласте, а также водородных 
помп (вакуолярной Н-АТФазы и пирофосфатазы). Полагают, что ак-
тивность транспортных систем тонопласта играет важную роль в ес-
тественном отборе растений, наиболее устойчивых к тяжелым ме-
таллам (Verkleij et al., 1998; Chardonnens et al., 1999). 
В конце 80-х – начале 90-х годов было высказано предположе-
ние, что свободные ионы тяжелых металлов (в частности, кадмия, 
который изучен в наибольшей степени) и их комплексы с ФХ ак-
тивно транспортируются из цитоплазмы в вакуоль через тонопласт 
(Reese, Wagner, 1987; Vogeli-Lange, Wagner, 1990; Salt, Rauser, 
1995). При этом полагали, что эти комплексы диссоциируют с об-
разованием свободных ионов кадмия и восстановленных молекул 
ФХ. Затем ионы кадмия связываются с органическими кислотами 
и аминокислотами, присутствующими в вакуолярном соке, и та-
ким образом инактивируются (Vogeli-Lange, Wagner, 1990; Reese 
et al., 1992).  
В настоящее время доказано, что ионы тяжелых металлов 
транспортируются в вакуоль как в свободном виде, так и в связан-
ном с GSH или ФХ. В переносе токсичных ионов через тонопласт 
принимают участие целый ряд белков-транспортеров. Среди них 
НМА3, CAX2 и САХ4, МТР1 и МТР3 переносят свободные ионы 
металлов, а АВСС1, АВСС2 и YCF1 переносят комплексы тяже-
лых металлов с GSH или ФХ (рис. 21). 
Транспортный белок HMA3 (heavy metal ATFase), относящийся 
к Р1В-типу АТФаз (т. е. образующих в ходе реакции промежуточ-ный фосфорилированный продукт – аспартилфосфат), осуществля-
ет перенос свободных ионов тяжелых металлов через тонопласт  
за  счет  энергии  АТФ.  Опыты показали, что этот белок участвует  
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Рис. 21. Белки, участвующие в транспорте 
ионов тяжелых металлов через тонопласт в 
вакуоль (по: Lux et al., 2011) 
 
в транспорте целого ряда ионов тяжелых металлов, в частности, 
цинка, кадмия, никеля. Бóльшая часть исследований, посвященных 
НМА3-белкам и экспрессии соответствующих им генов, проведе-
но на растениях-гипераккумуляторах. Однако повышение экспрес-
сии генов НМА3 в присутствии тяжелых металлов обнаружено и у 
исключателей. Например, уровень содержания транскриптов генов 
увеличивается в присутствии кадмия в корнях пшеницы (Tan et al., 
2013), риса (Satoh-Nagasava et al., 2012) и ячменя (Mills et al., 2012; 
Казнина и др., 2014б). Тем не менее единого мнения о возможном 
участии НМА3-генов в повышении устойчивости растений к кад-
мию в литературе нет. У A. thaliana (Van Belleghem et al., 2007) 
увеличение экспрессии AtНМА3 приводило к возрастанию концен-
трации кадмия в растениях, при этом их устойчивость к токсич-
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ным ионам повышалась. У этого же вида сверхэкспрессия гена 
AtHMA3 корреспондировалась с повышением устойчивости расте-
ний не только к Cd2+, но и к Co2+, Pb2+, Zn2+. Увеличение устойчи-
вости, как полагают, происходит посредством регулирования 
транспорта этих металлов в вакуоль (Morel et al., 2009). С другой 
стороны, у растений табака и N. rustica (Bovet et al., 2006) возрас-
тание экспрессии НМА3-генов в присутствии кадмия не вызывало 
увеличения их устойчивости к ионам металла. В наших опытах по-
вышение уровня транскриптов гена HvHMA3, отмеченное в корнях 
3-дневных проростков ячменя, также не приводило к возрастанию 
устойчивости растений к кадмию (Казнина и др., 2014б).  
Транспортные белки САХ2 и САХ4 (cation/proton еxchanger) осу-
ществляют перенос свободных ионов тяжелых металлов через тоно-
пласт за счет энергии протонного градиента в симпорте с Н+ 
(Clemens, 2006b; Kabała, Janicka-Russak, 2011). Усиление экспрессии 
гена CAX2, контролирующего синтез этого белка, в присутствии кад-
мия обнаружено у целого ряда видов растений, но его роль в меха-
низмах металлоустойчивости до сих пор окончательно не установле-
на. Например, в корнях растений табака экспрессия генов AtCAX2 и 
AtCAX4 увеличивала их устойчивость к кадмию и цинку (рис. 22) 
(Korenkov et al., 2007). Полученные же нами результаты не выявили 
такой зависимости: при действии кадмия в корнях и листьях растений 
ячменя повышалась экспрессия гена HvCAX2, но если у 3-дневных 
(менее устойчивых к металлу) проростков уровень транскриптов гена 
в корнях возрастал в 8.5 раза (по сравнению с контролем), то у  
7-дневных (более устойчивых) проростков – только в 3 раза (рис. 23).  
 
 
 
 
 
 
 
Рис. 22. Влияние кадмия  
(3 мкМ) на рост растений 
табака: контроль – дикий 
тип; AtCAX2 – трансгенные 
растения (по: Korenkov et 
al., 2007) 
3 мкМ Сd 2+ 
AtCAX2 Контроль 
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Рис. 23. Влияние кадмия 
(100 мкМ) на содержа-
ние транскриптов гена 
HvCAX2 в корнях (1) и 
листьях (2) проростков 
ячменя разного возраста 
(по: Казнина и др., 2013а) 
 
Необходимо также отметить, что увеличение активности САХ-
белков, изменяя концентрацию протонов на мембране, может спо-
собствовать поступлению через тонопласт низкомолекулярных 
комплексов ионов тяжелых металлов с ФХ (Yang, Chu, 2011). 
Участие белков МТР1 и МТР3 (metal tolerance protein), относя-
щихся к CDF-семейству (cation diffusion facilitator), в транспорте  
ионов тяжелых металлов через тонопласт впервые было обнаружено 
у растений A. thaliana при воздействии избыточных концентраций 
цинка в субстрате (van der Zaal et al., 1999). На рис. 24 представлена 
вакуолярная локализация белка MTР3 в клетках эпидермиса корня 
A. thaliana. В дальнейшем была доказана роль этих белков в изоля-
ции цинка в вакуоли клеток и у других видов растений, а также вы-
явлено, что они функционируют как Zn2+/H+ антипортер (Kobae et 
al., 2004; Krämer, 2005; Arrivault et al., 2006; Van de Mortel et al., 
2006). В частности, повышение экспрессии генов МТР1 и МТР3 в 
присутствии цинка наблюдали в корнях и стеблях Medicago 
truncatula (Chen et al., 2009), в корнях, стеблях и семенах ячменя 
(Podar et al., 2012), в корнях, стеблях и листьях риса (Lan et al., 2012; 
Yuan et al., 2012). У риса уровень экспрессии гена OsMTP1 был бо-
лее высоким в зрелых листьях и стеблях, причем не только при дей-
ствии Zn2+, но и Cd2+, Cu2+, Fe2+ (Lan et al., 2012; Yuan et al., 2012). 
Авторы также выявили, что экспрессия этого гена, встроенного в ге-
ном дрожжей, увеличивала их устойчивость к кадмию и цинку. В 
настоящее время доказана способность МТР-белков транспортиро-
вать через тонопласт ионы и других тяжелых металлов (табл. 15).  
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                                                                                          МТР3 
Рис. 24. Локализация белка MTP3 на вакуолярной 
мембране клеток эпидермиса корня Arabidopsis 
thaliana (по: Arrivault et al., 2006) 
 
В опытах с клеточной культурой дрожжей был обнаружен еще 
один транспортер, относящийся к АВС-семейству, – YCF1 (yeast 
сadmium factor1), способный переносить комплексы тяжелых ме-
таллов с GSH в вакуоль. В частности, показано его участие в 
транспорте комплексов GSН-Cd2+ и GSН-As3+ (Szczypka et al., 
1994; Li et al., 1997). Выявлено, что сверхэкспрессия гена ScYCF1 в 
растениях A. thaliana корреспондировалась с более высокой устой-
чивостью мутантных растений к кадмию по сравнению с диким 
типом (Song et al., 2003). Сведений об этом белке у других видов 
высших растений в литературе мы не обнаружили.  
Белки-транспортеры MRP1/ABCС1 и MRP2/ABCС2 (multidrug 
resistance-associated protein) относятся к наиболее многочисленно-
му семейству транспортных белков АВС-типа (ATP-binding-
cassette), которые, как известно,  осуществляют  трансмембранный 
 
Таблица 15. Участие белков МТР1 и МТР3 в транспорте ионов тяжелых 
металлов через тонопласт (по: Ricachenevsky et al., 2013) 
 
Белок Вид растения  Транспортируемый катион Источник  
AtMTP1 Arabidopsis thaliana Zn2+ Kobae et al., 2004; 
Kawachi et al., 2008 
HvMTP1 Hordeum vulgare Zn2+, Co2+ Podar et al., 2012 
MtMTP1 Medicago truncatula Zn2+ Chen et al., 2009 
NtMTP1 Nicotiana tabacum Zn2+, Co2+ Shingu et al., 2005 
OsMTP1 Oryza sativa Zn2+, Co2+, Ni2+, Cd2+, Fe2+ Menguer et al., 2013 
PtdMTP1 Populus trichocarpa × 
Populus deltoides 
Zn2+ Blaudez et al., 2003; 
Montanini et al., 
2007 
AtMTP3 Arabidopsis thaliana Zn2+, Co2+ Arrivault et al., 2006 
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перенос низкомолекулярных соединений, в том числе глутатиона и 
его производных (Klein et al., 1998; Lu et al., 1998). У растений бе-
лок MRP1/ABCС1 впервые был идентифицирован у A. thaliana (Lu 
et al., 1997) и было доказано, что он, а также его гомолог 
MRP1/ABCC2 находятся на тонопласте и играют роль транспорте-
ров ионов тяжелых металлов (Lu et al., 1998; Tommasini et al., 1998). 
Последующие исследования показали, что оба белка (AtABCC1 и 
AtABCC2) способны транспортировать в вакуоли комплексы ФХ-
Cd2+, ФХ-As3+ (Song et al., 2010; Yang, Chu, 2011) и ФХ-Hg2+ (Park et 
al., 2012). Более того, они, по-видимому, выполняют основную роль 
в транспорте комплексов тяжелых металлов с ФХ (рис. 25). Есть 
также доказательства участия этих белков в устойчивости растений 
к Cd2+ и Hg2+ (Kang et al., 2010; Park et al., 2012). 
 
 
Рис. 25. Белки транспортеры АВС-типа, участвующие в переносе комплек-
сов кадмия с фитохелатинами и глутатионом через тонопласт клетки: 
 
GSH – восстановленный глутатион, PC – фитохелатины; PCS – фитохела-
тинсинтаза; GS – глутатионсинтетаза; HMW – высокомолекулярный комплекс 
(по: Mendoza-Cόzatl et al., 2010)  
 
Имеются немногочисленные данные об участии в транспорте 
комплексов тяжелых металлов с органическими молекулами через 
тонопласт белков из подсемейства YSL (yellow stripe like), относя-
щихся к семейству OPT (oligopeptide transporter) (Yen et al., 2001). 
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Например, у A. thaliana увеличение экспрессии AtYSL-гена приво-
дило к повышению концентрации железа в клетках корня, с одной 
стороны, а с другой – к увеличению уровня никотинамина в вакуо-
лях клеток. Это позволило авторам предположить участие этих 
белков в переносе комплекса Fe2+ с никотинамином через тоно-
пласт (Martinoia et al., 2000). 
Вакуолярные протонные помпы – вакуолярная Н+-АТФаза и 
пирофосфатаза – являются генераторами электрохимического 
протонного градиента, который требуется для сопряженного 
(вторичного) транспорта ионов металлов через тонопласт 
(Maeshima, 2001). Благодаря их работе поддерживается необхо-
димый уровень рН в цитоплазме клетки, подкисляется вакуоляр-
ный сок, что способствует функционированию целого ряда 
транспортных систем (Алехина, Харитонашвили, 2005; 
Gruenberg, van der Goot, 2006).  
По современным представлениям вакуолярная Н+-АТФаза 
высших растений представляет собой белковый комплекс, со-
стоящий из нескольких субъединиц (рис. 26), кодируемых разны-
ми генами (Sze et al., 1992; Dietz et al., 2001). При этом выявлено, 
что повышение экспрессии генов некоторых из субъединиц в ус-
ловиях действия стресс-факторов сопровождается увеличением 
активности фермента (Golldack, Dietz, 2001). В свою очередь, по-
вышение активности вакуолярной Н+-АТФазы способствует уси-
лению транспорта ионов, в том числе тяжелых металлов, и ней-
тральных молекул в вакуоль (Kluge et al., 2003), что может поло-
жительно сказываться на металлоустойчивости растений (Dietz et 
al., 2001).  
Впервые наличие протон-зависимого транспорта кадмия в ваку-
оль было экспериментально доказано в опытах с везикулами тоно-
пласта корней овса (Salt, Wagner, 1993). Авторы показали, что ва-
куолярная Н+-АТФаза может обеспечивать активность белков, 
функционирующих как Cd2+/H+-антипортер. Позднее в присутст-
вии кадмия было обнаружено увеличение экспрессии генов неко-
торых субъединиц вакуолярной Н+-АТФазы, в частности, субъеди-
ницы В в листьях табака (Berezin et al., 2008) и субъединицы E в 
корнях ячменя (Finkemeier et al., 2003), что приводило к повыше-
нию активности фермента. При этом показано, что возрастание 
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стрессовой нагрузки не только увеличивает экспрессию генов от-
дельных субъединиц вакуолярной Н+-АТФазы и повышает актив-
ность фермента, но и сопровождается ростом устойчивости расте-
ний. В наших опытах (рис. 27) также установлено, что под влияни-
ем кадмия резко повышается уровень транскриптов генов HvVHA Е 
и HvVHA с в корнях более устойчивых к кадмию (7-дневных) про-
ростков ячменя, тогда как у менее устойчивых (3-дневных) проро-
стков несколько увеличивалось количество транскриптов гена 
HvVHA Е, изменений же в содержании матриц гена HvVHA с не 
происходило (Казнина и др., 2013).  
 
 
 
Рис. 26. Гипотетическая модель вакуолярной Н+-АТФазы 
(по: Jefferies et al., 2008) 
Цитозоль 
Внеклеточное 
пространство 
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Рис. 27. Уровень транс-
криптов генов HvVHА Е и 
HvVHA c в корнях пророст-
ков ячменя разного возрас-
та после их 4-суточной экс-
позиции на растворе с кад-
мием (100 мкМ): 
 
1 – 3-дневные + 4 сут экспози-
ции с Cd2+; 2 – 7-дневные + 4 
сут экспозиции с Cd2+. Уро-
вень экспрессии генов у про-
ростков контрольного вариан-
та принят за единицу (Казнина 
и др., 2013б) 
 
На примере цинка и никеля показано, что действие тяжелых ме-
таллов на транспортную активность вакуолярной Н+-АТФазы зави-
сит от их концентрации в корнеобитаемой среде и продолжитель-
ности воздействия. И если в присутствии относительно невысоких 
концентраций металлов активность вакуолярной Н+-АТФазы по-
вышается, то более высокие концентрации (выше 100 мкМ) снижа-
ют активность фермента, что предположительно связано со сниже-
нием способности протонной помпы поддерживать необходимый 
электрохимический градиент вследствие конформационных изме-
нений структуры фермента (Kabała, Janicka-Russak, 2011). Сущест-
вует мнение, что более устойчивые к тяжелым металлам виды 
(экотипы, генотипы) растений имеют более низкую концентрацию 
металлов в цитоплазме именно в связи с увеличением активности 
V-АТФазы и, как следствие, усилением транспорта кадмия в ваку-
оль, по сравнению с менее устойчивыми растениями (Kabała et al., 
2010).  
Необходимо также отметить, что уровень экспрессии генов 
разных субъединиц вакуолярной Н+-АТФазы в присутствии тяже-
лых металлов неодинаков (Berezin et al., 2008; Казнина и др., 
2013б). Предполагается, что эти различия могут быть связаны с 
местоположением субъединиц в белковом комплексе и с выпол-
няемыми ими функциями. В частности, субъединица с входит в 
состав мембранного (интегрального) комплекса молекулы фер-
мента, который отвечает за транспорт протонов через мембрану. 
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Субъединица Е принадлежит цитозольной части молекулы фер-
мента и осуществляет совместно с другими субъединицами (от С 
до Н) поддержание его активности, обеспечение контакта между 
двумя частями вакуолярной Н+-АТФазы (Dietz et al., 2001; 
Gaxiola et al., 2007).  
На тонопласте имеется еще одна протонная помпа, альтерна-
тивная вакуолярной Н+-АТФазе, – пирофосфатаза, источником 
энергии для которой служит пирофосфат (Maeshima, 2001). В от-
личие от вакуолярной Н+-АТФазы пирофосфатаза состоит из един-
ственного полипептида (Rea et al., 1992; Maeshima, 2000). У выс-
ших растений имеется две ее изоформы: К+-зависимая и К+-незави-
симая (Belogurov, Lahti, 2002). Доминирующую позицию пирофос-
фатаза занимает на тонопласте клеток молодых, растущих тканей, 
а также в зрелых тканях с повышенной кислотностью вакуолярно-
го сока (Gaxola et al., 2007). 
В присутствии тяжелых металлов обнаружено изменение транс-
портной активности пирофосфатазы. Так, было показано ее увели-
чение в присутствии цинка и никеля в везикулах тонопласта кор-
ней огурца (Cucumis sativus) (рис. 28) (Kabała, Janicka-Russak, 
2011). При этом возрастала экспрессия гена CsVP1, ответственного 
за синтез этого белка. Показано также, что действие тяжелых ме-
таллов на транспортную активность пирофосфатазы в гораздо 
меньшей степени зависит от концентрации тяжелых металлов в 
среде роста, чем вакуолярной Н+-АТФазы. Например, в отмечен-
ном выше исследовании активность фермента при действии цинка 
в концентрациях 10 и 100 мкМ повышалась примерно в равной ме-
ре (Kabała, Janicka-Russak, 2011). 
 
 
 
Рис. 28. Влияние цинка 
(1) и никеля (2) на 
активность пирофосфа-
тазы на везикулах 
тонопласта, изолиро-
ванных из корней огурца 
(по: Kabała, Janicka-
Russak, 2011)  
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В целом транспортная система тонопласта обеспечивает пере-
мещение ионов тяжелых металлов в вакуоль, способствуя их изо-
ляции в клетке, и таким образом участвует в обеспечении металло-
устойчивости растений. Однако функционируют ли все эти белки 
одновременно или дифференцированно во времени, пока неизвест-
но. Нет окончательного ответа и на вопрос о непосредственной ро-
ли этих белков и соответствующих им генов в повышении устой-
чивости растений к тяжелым металлам. Необходимо также отме-
тить, что в основном все имеющиеся на сегодняшний день данные, 
связанные с изучением транспортных белков тонопласта, касаются 
кадмия и цинка, тогда как транспорт других тяжелых металлов и 
их комплексов в вакуоль исследован пока слабо.  
 
 
 Рис. 29. Схема детоксикации тяжелых металлов в клетках растений: 
связывание токсичных ионов и их транспорт в вакуоль (по: Yang, Chu, 2011):  
 
РС – фитохелатины; PCS – фитохелатинсинтаза; МТ – металлотионеины; LMW 
Cd-complex и HMW Cd-complex – низкомолекулярный и высокомолекулярный 
комплексы Cd2+ c фитохелатинами 
 
Таким образом, при поступлении ионов тяжелых металлов в 
клетки начинают функционировать механизмы их детоксикации, 
включающие в себя связывание ионов различными хелаторами 
(органическими кислотами, аминокислотами, глутатионом и фито-
хелатинами, металлотионеинами) и транспорт свободных ионов и 
Вакуоль
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их комплексов в вакуоль с участием транспортной системы тоно-
пласта (рис. 29). Активность этих механизмов в клетках корня у 
растений-исключателей обеспечивает задержку значительной час-
ти токсичных ионов в подземных органах, что во многом опреде-
ляет их металлоустойчивость. 
3.5. Участие антиоксидантной системы в устойчивости 
растений к тяжелым металлам 
Одним из наиболее опасных последствий повышения содержа-
ния тяжелых металлов в растениях является развитие в клетках 
окислительного стресса, вызванного образованием избыточного 
количества активных форм кислорода (АФК), обладающих чрез-
вычайно высокой реакционной способностью (Hegedus et al., 2001; 
Qureshi et al., 2007; Sandalio et al., 2009). При этом некоторые тяже-
лые металлы участвуют в окислительно-восстановительных реак-
циях в клетке и могут непосредственно генерировать АФК в реак-
циях Габера-Вейса и Фентона (Co, Cr, Cu и Fe), тогда как другие 
(Cd, Ni, Pb, Zn и др.) не принимают участие в этих реакциях и вы-
зывают накопление АФК опосредованно, например, за счет вызы-
ваемых ими нарушений в структуре хлоропластов и митохондрий 
(Sandalio et al., 2001) или инактивации ферментов антиоксидант-
ной защиты (Dietz et al., 1999; Schützendübel, Polle, 2002). 
К АФК относят: супероксидный анион-радикал О2•–, пероксид водорода Н2О2, гидроперекисный радикал НО2•, гидроксил-ради-
кал НО•, синглетный кислород 1О2 и озон О3 (рис. 30) (Gallego et 
al., 1996; Dixit et al., 2001; Van Breusegem et al., 2001; Romero-
Puertаs et al., 2004; Полесская, 2007). Основными генераторами 
АФК являются хлоропласты и митохондрии, где идут процессы, в 
которых окислительно-восстановительные реакции играют ключе-
вую роль, а также пероксисомы, содержащие большое количество 
ферментов, катализирующих окислительно-восстановительные ре-
акции (Apel, Hirt, 2004; Mhamdi et al., 2010; Креславский и др., 
2012). У высших растений АФК в небольших количествах (10-8– 
10-11М) образуются в ходе целого ряда метаболических процессов 
в клетке, однако в норме они быстро инактивируются благодаря 
работе антиоксидантной системы (АОС). При действии же небла-
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гоприятных факторов внешней среды, в том числе тяжелых метал-
лов, образование АФК значительно усиливается, вызывая повреж-
дение белков и нуклеиновых кислот, окисление липидов (Finkel, 
Holbrook, 2000; Колупаев, 2007; Djebali et al., 2008; Paradiso et al., 
2008). Например, в присутствии кадмия в клетках корня и листа 
гороха окислительный стресс вызывает заметное увеличение коли-
чества поврежденных белков, образованных вследствие их карбо-
нилирования (необратимого окислительного повреждения) актив-
ными формами кислорода (Romero-Puertas et al., 2002). Для нук-
леиновых кислот наиболее токсичной формой АФК является гид-
роксил-радикал, повышение содержания которого приводит к на-
рушению пуриновых и пиримидиновых оснований молекулы ДНК 
(Halliwell, Gutteridge, 1999). Кроме того, синглетный кислород вы-
зывает нарушения в молекуле одного из пуриновых оснований – 
гуанина (Wiseman, Halliwell, 1996), выявленные в присутствии 
мышьяка в клетках корней и листьев Vicia faba (Lin et al., 2008). 
 
 Рис. 30. Образование активных форм кислорода в растительной клетке 
(по: Rodriguez, Redman, 2005) 
 
Окислительный стресс является также причиной перекисного 
окисления липидов (ПОЛ), при котором возникает целый каскад 
последовательных свободнорадикальных реакций с образованием 
различных химических соединений (спиртов, альдегидов, кето-
нов), обладающих высокой биологической активностью и токсич-
ностью (Halliwell, 2006). В результате ПОЛ нарушается структура 
клеточных мембран, снижается их пластичность, изменяется про-
ницаемость (Romero-Puertas et al., 2002; Barconi et al., 2011).  
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Об интенсивности ПОЛ в клетке можно судить по содержанию 
соединений, образующихся в результате реакций окисления липи-
дов, которые реагируют с тиобарбитуровой кислотой с образова-
нием окрашенных продуктов (TBARS – thiobarbituric acid reactive 
substances). Например, повышение уровня TBARS обнаружено в 
присутствии кадмия в суспензии клеток растений кофейного дере-
ва (Gomes-Junior et al., 2006), в корнях пшеницы (Khan et al., 2007), 
а при действии свинца – в стеблях риса (Verma, Dubey, 2003). Во 
многих исследованиях в качестве маркера для определения ПОЛ в 
органах растений используют малоновый диальдегид (МДА) 
(Verma, Dubey, 2003; Jin et al., 2008; Hu et al., 2009). Тяжелые ме-
таллы в большинстве случаев вызывают увеличение уровня МДА, 
что свидетельствует о возрастании интенсивности ПОЛ (Dixit et 
al., 2001; Guo et al., 2004; Nouairi et al., 2009; Amirjani, 2012). Так, 
при выращивании озимого ячменя на растворах, содержащих тя-
желые металлы в концентрациях, вызывающих 30%-е снижение 
биомассы растений, в клетках листа наблюдалось повышение со-
держания МДА, которое в значительной степени зависело от типа 
металла (рис. 31). Помимо этого, на уровень МДА в клетках влия-
ют концентрация тяжелых металлов в среде выращивания и про-
должительность их воздействия (Guo et al., 2004; Juknys et al., 
2012), обнаружены также ткане- и органоспецифические различия. 
 
                0
100
200
300
400
 
 
                      Контроль      Cd2+           Cu2+          Pb2+           Zn2+ 
Рис. 31. Содержание МДА в листьях растений ячменя в 
присутствии тяжелых металлов после 5 дней обработки (75 
мкМ Cd2+; 250 мкМ Cu2+; 410 мкМ Pb2+; 800 мкМ Zn2+) (по: 
Juknys et al., 2012) 
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Например, в присутствии кадмия содержание МДА, а следователь-
но, и интенсивность ПОЛ возрастали в бόльшей степени в листе 
растений риса по сравнению с корнем, что, очевидно, связано с на-
личием в клетках листа хлоропластов, генерирующих при стрессо-
вых воздействиях избыточное количество АФК (рис. 32).  
 
 
 
 
Рис. 32. Содержание МДА 
в корне и листе растений 
риса при действии кадмия 
(50 мкМ) (по: Hu et al., 
2009): 
 
1 – контроль, 2 – Cd2+  
 
Основными причинами возникновения окислительного стресса 
в клетках растений в присутствии тяжелых металлов, независимо 
от их окислительно-восстановительной активности, являются: ин-
гибирующее действие их ионов на скорость электронного транс-
порта на мембранах хлоропластов и митохондрий, изменения в 
структуре антиоксидантных ферментов в результате связывания 
токсичных ионов с сульфгидрильными группами белков, а также 
замена в молекуле необходимых ионов металлов на токсичные ио-
ны, что приводит к снижению их активности (рис. 33). Наконец, в 
присутствии тяжелых металлов уменьшается содержание некото-
рых антиоксидантных неферментных соединений, таких как глута-
тион, вследствие использования его молекул на синтез ФХ. Все 
это способствует увеличению содержания АФК в клетке растений 
и развитию окислительного стресса (Сазанова и др., 2012; Hossian 
et al., 2012).  
Однако, несмотря на явно выраженные негативные последствия, 
вызываемые повышением содержания АФК в клетках, растения об-
ладают довольно высокой устойчивостью к окислительному стрес-
су. Это обусловлено наличием у них достаточно эффективной сис-
темы антиоксидантной защиты (Hall, 2002; Полесская, 2007; 
Gamalero et al., 2009). Сам термин «антиоксидант» применяют к 
большому числу веществ разной химической природы, которые  
Со
де
рж
ан
ие
 М
ДА
, 
нМ
/г с
ыр
ог
о в
ес
а 
0
5
10
15
20
Корень Лист
          2 
1 
 99
защищают клетку от повреждений, вызванных действием АФК 
(Salt, 2004). К антиоксидантам относят целый ряд ферментов и не-
ферментативных низкомолекулярных химических соединений, ко-
торые образуют единую антиоксидантную систему (АОС) растений.  
 
 
 Рис. 33. Схема индукции окислительного стресса у растений тяжелыми 
металлами (по: Hossian et al., 2012) 
 
Основными антиоксидантными ферментами являются: суперок-
сиддисмутаза, каталаза, гваякол-зависимая пероксидаза, глутати-
он-S-трансфераза, а также ферменты аскорбат-глутатионового 
цикла, среди которых аскорбатпероксидаза, глутатионпероксидаза 
и глутатионредуктаза (Noctor, Foyer, 1998).  
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Супероксиддисмутаза (СОД; КФ 1.12.1.1) участвует в процес-
се нейтрализации О2• – с образованием Н2О2. Считается, что именно СОД обеспечивает «первую линию» защиты клеток от АФК, ката-
лизируя реакцию дисмутации супероксид-радикала в различных 
компартментах клетки (Asada, 1994; Ahsan et al., 2009). В расти-
тельных клетках присутствуют три типа СОД, различающихся ио-
ном металла, входящим в их молекулу в качестве кофактора, и ло-
кализацией в клетке. В частности, Fe-СОД локализована преиму-
щественно в хлоропластах, Mn-СОД – в митохондриях и перокси-
сомах, Cu/Zn-СОД – в апопласте, цитозоле, хлоропластах, перок-
сисомах и глиоксисомах (Полесская, 2007; Gill, Tuteja, 2010). Об-
наружено также, что различные формы СОД обладают неодинако-
вой чувствительностью к тяжелым металлам, например, к кадмию: 
CuZn-СОД более чувствительная, особенно ее цитозольная изо-
форма, Mn-СОД – менее чувствительная, тогда как Fe-СОД явля-
ется наиболее устойчивой изоформой (Palma et al., 1998; Sandalio 
et al., 2001).  
Каталаза (КАТ; КФ 1.11.1.6) в основном находится в пероксисо-
мах и митохондриях и с высокой скоростью разлагает перекись во-
дорода до воды и кислорода. Но, поскольку фермент имеет низкое 
сродство к Н2О2, он начинает функционировать только при относи-тельно высоких ее концентрациях в клетке (Гарифзянов и др., 2011). 
Аскорбатпероксидаза (АПО; КФ 1.11.1.11) является основным 
ферментом для ликвидации перекиси водорода в клетке, используя 
при этом в качестве донора электронов аскорбиновую кислоту. 
Этот фермент присутствует в хлоропластах, митохондриях, цито-
золе, пероксисомах и в апопласте, некоторые его изоформы связа-
ны с мембранами. Его активность коррелирует с устойчивостью 
растений к окислительному стрессу, вызванному действием тяже-
лых металлов. 
Глутатионпероксидаза (ГПО; КФ 1.11.1.9) локализована в 
плазмалемме, цитоплазме и матриксе митохондрий. Фермент вос-
станавливает перекись за счет окисления глутатиона, а также уча-
ствует в утилизации пероксидов жирных кислот, нуклеиновых ки-
слот, белков.  
 Гваяколпероксидаза (ГвПО; КФ 1.11.1.7) локализована в 
цитозоле, вакуолях, клеточной стенке. Восстанавливает пере-
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кись за счет окисления фенольных соединений (Asada, 1994). 
Фермент участвует в защите клетки от окислительного стресса 
в тех компартментах (вакуоли, клеточная стенка), в которых 
нет АПО, однако имеется большое количество фенолов (Чирко-
ва, 2002). ГПО и ГвПО обладают повышенной чувстви- 
тельностью к тяжелым металлам, поэтому их активность может 
служить одним из первых показателей окислительного стресса 
в растениях, вызванного их ионами (Mac Farlane, Burchett, 
2001). 
Глутатионредуктаза (ГР; КФ 1.6.4.2) ключевой фермент ас-
корбат-глутатионового цикла, который катализирует реакцию 
восстановления GSSG в GSH, сопровождающуюся окислением 
НАДФН (Foyer, Halliwell, 1976). Участие этого фермента в ме-
ханизмах антиоксидантной защиты связано с поддержанием не-
обходимого пула GSH в клетке, уровень которого снижается в 
присутствии тяжелых металлов в связи с его расходованием на 
синтез фитохелатинов (Lascano et al., 2001; Hossian, Fujita, 
2010).  
Глутатион-S-трансфераза (ГSТ; КФ 2.5.1.18) играет важную 
роль в инактивации продуктов окислительных нарушений биомо-
лекул, образованных вследствие повышения уровня АФК в клетке. 
Фермент катализирует конъюгацию восстановленной формы глу-
татиона с разнообразными гидрофобными и электрофильными 
субстратами (Прадедова и др., 2011), участвует в восстановлении 
аскорбата из дегидроаскорбата (Dixon et al., 2002) и в детоксика-
ции липидных радикалов, образованных в процессе ПОЛ (Гришко, 
Сыщиков, 2012). 
Обобщающая схема генерирования АФК тяжелыми металлами 
и участие антиоксидантных ферментов в их удалении представле-
на на рис. 34. 
 Согласно результатам многих исследований, активность анти-
оксидантных ферментов в присутствии тяжелых металлов, как 
правило, увеличивается, что способствует снижению уровня АФК. 
Возрастание активности является следствием синтеза ферментов 
de novo (Foyer et al., 1997) и, как показывает анализ литературы (на 
примере кадмия), практически не зависит от концентрации метал-
ла и вида растений (табл. 16).  
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Таблица 16. Активность антиоксидантных ферментов в клетках корней 
растений в присутствии кадмия  
 
Фер-
мент Вид растения 
Концент-
рация 
кадмия, 
мкМ 
Активность 
фермента, % 
по отношению 
к контролю 
Источник  
АПО Arabidopsis thaliana 5 150 Skόrzyńska-Polit et al., 
2003/4 
 Bacopa monnieri 25 220 Mishra et al., 2006 
 Pisum sativum 45 130 Metwally et al., 2005 
 Orysa sativa 100 200 Shah et al., 2013 
 Triticum aestivum 900 300 Khan et al., 2007 
ГвПО Arabidopsis thaliana 10 350 Semane et al., 2006 
 Brassica napus 10 130 Nouairi et al., 2009 
 Bacopa monnieri 25 240 Mishra et al., 2006 
 Pisum sativum 45 170 Metwally et al., 2005 
 Triticum aestivum 400 430 Amirjani, 2012 
ГР Arabidopsis thaliana 5 200 Skόrzyńska-Polit et al., 
2003/4 
 Brassica napus 10 130 Nouairi et al., 2009 
 Pisum sativum 40 150 Dixit et al., 2001 
 Triticum aestivum 400 180 Amirjani, 2012 
 Cajanus cajan 450 230 Garg, Kaur, 2013 
ГSТ Pisum sativum 40 180 Dixit et al., 2001 
 Phragmites australis 50 250 Iannelli et al., 2002 
КАТ Pisum sativum 45 200 Metwally et al., 2005 
 Orysa sativa 100 250 Shah et al., 2013 
 Cajanus cajan 450 210 Garg, Kaur, 2013 
 Hordeum vulgare 500 160 Demirevska-Kepova et 
al., 2006 
СОД Arabidopsis thaliana 10 140 Semane et al., 2006 
 Pisum sativum 40 120 Dixit et al., 2001 
 Orysa sativa 50 190 Hu et al., 2009 
 Nicotiana tabacum 100 140 Iannone et al., 2010 
 Triticum aestivum 400 300 Amirjani, 2012 
 Cajanus cajan 450 250 Garg, Kaur, 2013 
 
Необходимо также отметить, что активность разных антиокси-
дантных ферментов может по-разному изменяться при воздейст-
вии тяжелых металлов на растения. Например, в присутствии кад-
мия в корнях гороха снижалась активность СОД, тогда как актив-
ность АПО увеличивалась (Dixit et al., 2001), в корнях риса – ак-
тивность СОД и ГSТ увеличивались, а АПО и КАТ снижались 
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(рис. 35) (Hu et al., 2009), в листьях B. napus при снижении актив-
ности КАТ увеличивалась активность ГПО (Nouairi et al., 2009), а в 
листьях A. thaliana при уменьшении активности АПО заметно воз-
растала активность ГР (Skόrzyńska-Polit et al., 2003/2004). Предпо-
лагается, что баланс активностей разных ферментов является чрез-
вычайно важным моментом эффективности работы АОС, защи-
щающей клетки от АФК, и снижение активности одних ферментов 
компенсируется усилением активности других. 
 
 Рис. 35. Активность антиоксидантных ферментов в корнях растений риса 
при действии кадмия (50 мкМ) (по: Hu et al., 2009): 
 
А – супероксиддисмутаза (СОД), Б – каталаза (КАТ), В – аскорбатпероксидаза 
(АПО), Г – глутатион-S-трансфераза (ГSТ)  
 
Вместе с тем имеется также ряд публикаций, в которых описано 
только снижение активности ферментов антиоксидантной защиты в 
присутствии тяжелых металлов. Так, под влиянием кадмия снижалась 
Cd2+ 
Cd2+ Cd2+ 
Cd2+ 
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активность КАТ у растений фасоли (Chaoui et al., 1997), подсолнечни-
ка (Gallego et al., 1996) и гороха (Lozano-Rodriguez et al., 1997; Dixit et 
al., 2001). В присутствии этого же металла у растений Phragmites 
australis уменьшалась активность СОД, АПО, ГР и КАТ (Iannelli et al., 
2002), у гороха – ГПО (Dixit et al., 2001), у кукурузы – АПО (Rellán-
Álvarez et al., 2006), у B. napus – активность СОД, КАТ и АПО 
(Nouairi et al., 2009). При действии меди у растений овса снижалась 
активность КАТ и АПО (Luna et al., 1994). Среди основных причин 
уменьшения активности ферментов при действии тяжелых металлов 
авторы указывают ингибирование их биосинтеза и нарушение струк-
туры молекул. Но, поскольку авторами не отмечено в этих условиях 
сильного торможения роста растений, не исключена возможность то-
го, что увеличивалась активность других ферментов антиоксидант-
ной защиты, которые не были исследованы в указанных работах. 
Анализ литературы не позволяет сделать однозначные выводы 
относительно наличия четко выраженных концентрационных зави-
симостей изменения активности ферментов в присутствии тяже-
лых металлов. Не обнаружилось также влияние разных металлов 
на их активность. Например, при выращивании растений ячменя 
на питательных растворах, содержащих Сd2+, Co2+, Cu2+, Ni2+, Pb2+ 
и Zn2+ в концентрациях, вызывающих примерно равное ингибиро-
вание длины корня, активность ГПО и ГSТ в корнях была практи-
чески одинаковой (рис. 36). Возможно, что активность ферментов 
в бόльшей степени зависит от продолжительности воздействия 
токсичных ионов. Так, в присутствии цинка и хрома активность 
КАТ после двух дней экспозиции на растворе с металлами увели-
чивалась, тогда как после четырех дней – уменьшалась, активность 
же ГПО увеличивалась на 4-й и 6-й день, а к 8-м суткам снижалась 
(Panda et al., 2003). При действии кадмия на растения табака актив-
ность СОД в листьях через 3 часа увеличивалась, а через 21 час – 
снижалась (Iannone et al., 2010), а у растений гороха в присутствии 
этого же металла активность ГПО увеличивалась на 6-е сут и воз-
вращалась на уровень контрольного варианта на 10-е сут (Гришко, 
Сыщиков, 2012). Обнаружены также различия в активности анти-
оксидантных ферментов в зависимости от органа. Например, в 
корнях B. napus при действии меди активность ГР снижалась, а в 
листьях, наоборот, повышалась (Russo et al., 2008). 
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Рис. 36. Влияние тяжелых металлов (0.5 мМ Сd2+; 1 мМ Cu2+ и Pb2+; 3 мМ 
Co2+ и Ni2+; 6 мМ Zn2+) на активность глутатионпероксидазы (1) и 
глутатион-S-трансферазы (2) в корне растений ячменя (по: Halušková et 
al., 2009) 
 
В последние годы большое внимание уделяется изучению влия-
ния тяжелых металлов на экспрессию генов, ответственных за син-
тез антиоксидантных ферментов (Sandalio et al., 2001; Fornazier et 
al., 2002; Yoshimura et al., 2004). Результаты проводимых в этой 
области исследований выявили значительное увеличение уровня 
их экспрессии при действии разных тяжелых металлов. Например, 
при действии ртути возрастало содержание транскриптов генов 
GPX, GR 1 и GR 2 в клетках растений гороха (Sävenstrand, Strid, 
2004) и люцерны (Ortega-Villasante et al., 2007). В присутствии кад-
мия в корнях и листьях A. thaliana повышался уровень экспрессии 
генов AtSOD, AtAPX, AtGR, AtCAT (Smeets et al., 2008), в корнях 
риса – генов OsGST1, OsGST2, OsGST3, OsAPX и OsGR (Lee et al., 
2010a), а у растений Lolium perenne кадмий индуцировал повы-
шенную экспрессию генов ферментов СОД, АПК, ГПО и ГР (Luo 
et al., 2011). Важно, что возрастание уровня экспрессии некоторых 
генов приводит к увеличению устойчивости растений к тяжелым 
металлам. Так, возрастание количества транскриптов генов фер-
ментов Cu/Zn-СОД и АПО у трансгенных растений Festuca 
arundinacea корреспондировалось с увеличением их устойчивости 
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к Cd2+, Cu2+, As2+ (Lee et al., 2007b). Трансгенные же растения таба-
ка с низким уровнем КАТ, наоборот, обнаруживали повышенную 
чувствительность к кадмию (Iannone et al., 2010). Авторы считают, 
что гены, ответственные за синтез ферментов антиоксидантной за-
щиты, могут играть важную роль в устойчивости растений к тяже-
лым металлам. На этом основании в настоящее время предприня-
ты попытки создания с помощью методов генной инженерии рас-
тений с высокой активностью антиоксидантных ферментов, кото-
рые обладают повышенной устойчивостью к целому ряду абиоти-
ческих стрессоров, включая тяжелые металлы. 
Помимо антиоксидантных ферментов в устранении избыточ-
ных количеств АФК принимают участие и неферментные низко-
молекулярные соединения, важнейшими из которых являются ас-
корбиновая кислота, восстановленный глутатион, α-токоферол, ка-
ротиноиды и пролин.  
Аскорбиновая кислота (АК) – ключевой антиоксидант, дейст-
вующий во всех клеточных компартментах, где возможно образо-
вание АФК. Ее антиоксидантные функции обусловлены тем, что 
АК является потенциальным донором протонов, используемых для 
восстановления перекиси (Полесская, 2007). Окисление АК приво-
дит к ликвидации АФК на мембранах органелл, в апопласте и хло-
ропластах. Кроме того, АК способна реагировать с супероксидным 
и гидроксильным радикалами и тем самым снижать их концентра-
цию в клетке. В присутствии тяжелых металлов содержание АК 
обычно возрастает, способствуя увеличению устойчивости расте-
ний к окислительному стрессу (Skόrzyńska-Polit et al., 2003/2004; 
Martínez-Domínguez et al., 2008; Hu et al., 2009).  
Глутатион является жизненно важным элементом антиокси-
дантной системы растительных клеток, защищающей их от окис-
лительного стресса, вызванного действием различных неблагопри-
ятных факторов внешней среды. Взаимодействуя c АФК, GSH пре-
образуется в окисленную форму (GSSG) (Vanacker et al., 2000; 
Noctor et al., 2002b; Szalai et al., 2009). Известно, что поддержание 
в клетке оптимального уровня общего пула глутатиона необходи-
мо для нормальной метаболической активности клетки, поэтому 
при стрессовом воздействии чрезвычайно важно поддержание необ-
ходимого уровня GSH за счет его синтеза. В присутствии тяжелых 
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металлов вследствие расходования GSH на синтез ФХ опасность из-
менения соотношения GSH/GSSG весьма высока, что может приво-
дить к целому ряду негативных последствий, связанных с изменени-
ем окислительно-восстановительного потенциала клетки. 
α-токоферол относится к фенольным антиоксидантам. У расте-
ний и фотосинтезирующих микроорганизмов он находится, в ос-
новном, на мембранах тилакоидов хлоропластов (Gill, Tuteja, 
2010). α-токоферол обладает способностью взаимодействовать с 
О2• – и 1О2. Помимо этого, он неферментативно реагирует с липид-ными радикалами, в результате чего блокируется процесс ПОЛ 
(Mittler, 2002). Участие α-токоферола в устойчивости растений к 
тяжелым металлам доказывают, в частности, опыты с мутантными 
растениями A. thaliana с дефицитом α-токоферола в клетках (vte1), 
которые характеризуются повышенной чувствительностью к кад-
мию и меди (Collin et al., 2008).  
Каротиноиды локализованы, в основном, в хлоропластах и за-
щищают фотосинтетический аппарат от АФК (Креславский и др., 
2012). Они являются наиболее эффективными молекулами для  
устранения синглетного кислорода (Мерзляк, 1999). Показано, что ка-
ротиноиды «обрывают» реакции ПОЛ (Мерзляк, 1999) и усиливают 
действие α-токоферола при связывании АФК (Burton, Ingold, 1984).  
Пролин. Участие пролина в системе антиоксидантной защиты 
клеток от окислительного стресса было обнаружено относительно не-
давно. Предполагают, что пролин участвует в детоксикации гидро-
ксил-радикала и супероксид-радикала (Радюкина и др., 2008; Шевя-
кова и др., 2009). Исходя из химической структуры молекулы проли-
на, а именно – способности образовывать устойчивый радикал, пред-
полагается, что он может принимать участие в «тушении» свободно-
радикальных реакций, в том числе ПОЛ (Шевякова и др., 2009).  
В целом значение неферментных низкомолекулярных антиок-
сидантов в клетке в условиях окислительного стресса, вызванного 
действием тяжелых металлов, велико. При быстром истощении 
конститутивного пула ферментов свободными радикалами вслед-
ствие негативного влияния токсичных ионов на структуру молекул 
и биосинтез ферментов и необходимости определенного времени 
для их синтеза de novo антиоксидантную защиту осуществляют, в 
основном, неферментные соединения АОС (Кения и др., 1993).  
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В настоящее время большое внимание уделяется выявлению за-
висимости между уровнем активности компонентов АОС (фермен-
тов и неферментных соединений) и устойчивостью растений к тя-
желым металлам (Verma, Dubey, 2003; Foyer, Noctor, 2005; Xy и 
др., 2007). При изучении других видов стрессового воздействия 
обнаружено, что более устойчивые виды (сорта, генотипы) облада-
ют более высоким содержанием соединений-антиоксидантов, а 
также большей активностью ферментов антиоксидантной защиты 
(Hegedus et al., 2001; Wu et al., 2003; Benavides et al., 2005; Ершова 
и др., 2011). При этом устойчивость растений к окислительному 
стрессу может обеспечиваться увеличением активности как одно-
го, так и нескольких ферментов (Shi et al., 2006). В отношении тя-
желых металлов такого рода данных гораздо меньше. Тем не менее 
обнаружена прямая зависимость между устойчивостью разных 
сортов гороха к кадмию и содержанием в клетках корня GSH 
(Metwally et al., 2003). Устойчивые к этому же металлу генотипы 
P. australis обладали более высокой активностью таких фермен-
тов-антиоксидантов, как ГР и ГПК (Iannelli et al., 2002). Очевидно, 
дальнейшее изучение этого вопроса имеет важное практическое 
значение при отборе устойчивых видов растений для целей фито-
ремедиации почв, загрязненных тяжелыми металлами. 
В целом тяжелые металлы вызывают у растений сильный окис-
лительный стресс, связанный с резким повышением уровня АФК в 
клетке. Однако эффективная работа АОС, которая включает в себя 
целый ряд ферментов и неферментных низкомолекулярных соеди-
нений, в значительной степени инактивирует их негативное дейст-
вие на растения. Поэтому увеличение активности компонентов 
АОС является важным механизмом защиты клеток растений от 
влияния тяжелых металлов наравне со связыванием токсичных ио-
нов фитохелатинами и транспортом таких комплексов в вакуоль. И 
только высокие концентрации тяжелых металлов приводят к поте-
ре способности АОС контролировать уровень АФК, что в конеч-
ном счете может привести к гибели клеток и растения в целом. 
Резюмируя все вышеизложенное, следует еще раз подчеркнуть, 
что у растений имеется целый ряд механизмов, обеспечивающих 
им возможность нормально расти и развиваться в условиях повы-
шенного   содержания  тяжелых   металлов  в  окружающей   среде.  
  
 
Рис. 37. Mеханизмы устойчивости растений к тяжелым металлам (ТМ) 
(по: Manara, 2012): 
 
а – связывание ионов тяжелых металлов корневыми выделениями в ризосфере и 
клеточной стенкой; b – ограничение поступления через плазмалемму; с – 
выведение токсичных ионов из цитоплазмы через плазмалемму в апопласт; d – 
связывание тяжелых металлов различными хелаторами в цитоплазме с 
образованием комплексов; e, f – изоляция в вакуоли комплексов и свободных 
ионов, g – индукция элементов АОС 
 
Важное место среди них занимают клеточные механизмы устойчи-
вости (рис. 37): связывание ионов тяжелых металлов корневыми 
выделениями в ризосфере, ограничение их поступления в клеточ-
ной стенке и плазмалемме, выведение токсичных ионов из цито-
плазмы через плазмалемму в свободное пространство, связывание 
тяжелых металлов различными хелаторами в цитоплазме; изоля-
ция свободных ионов или их комплексов в вакуоли, а также индук-
ция элементов АОС. 
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Г Л А В А  4  
ВОСПРИЯТИЕ И ПЕРЕДАЧА В КЛЕТКАХ РАСТЕНИЙ 
СИГНАЛА О ВОЗДЕЙСТВИИ ТЯЖЕЛЫХ МЕТАЛЛОВ  
Передача сигнала в растениях о действии тяжелых металлов, 
так же как и других стресс-факторов, на уровне клеток включает в 
себя три основных этапа: а) восприятие (рецепцию) сигнала, б) пе-
редачу и усиление (трансдукцию) сигнала, в) изменения в экспрес-
сии генов (Лутова и др., 2010). Причем этот процесс осуществляет-
ся с участием сложной сети сигнальных систем (Maksymiec, 2007; 
DalCorso et al., 2010; Vaahtera, Brosché, 2011; Bartoli et al., 2013; 
Gallego et al., 2012; Lin, Aarts, 2012; Sytar et al., 2013). Внешние 
сигналы, поступившие в растительную клетку из окружающей сре-
ды, воспринимаются с помощью специальных рецепторов (сенсо-
ров), расположенных на клеточной мембране и в цитоплазме. В 
дальнейшем в преобразовании и передаче сигнала, вызванного 
действием стрессора, участвуют различные компоненты сигналь-
ных систем (сигнальных путей) растений – сигнальные молекулы, 
система Са2+–кальмодулин, протеинкиназы, транскрипционные 
факторы, специфически влияющие на экспрессию генов (Лутова и 
др., 2010). Не исключено, что дальнейшие исследования приведут 
к расширению этого списка.  
4.1. Восприятие сигнала о действии тяжелых металлов 
В настоящее время считают, что в качестве рецепторов (сенсо-
ров), воспринимающих внешние воздействия абиотических факто-
ров, могут выступать рецепторные белки с ферментативной актив-
ностью; рецепторы, сопряженные с гетеротримерными G-белками; 
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а также рецепторы – кальциевые каналы (Tor et al., 2009; Лутова и 
др., 2010).  
Как известно, первичной мишенью для тяжелых металлов явля-
ется клеточная стенка растений (Blinda et al., 1997). Высказано пред-
положение, что в дальнейшем тяжелые металлы могут связываться 
с рецепторами, локализованными на плазмалемме клеток, тем са-
мым генерируя стрессовый сигнал (Thévenod, 2009; DalCorso et al., 
2010). Считается также, что тяжелые металлы действуют на все кле-
точные мембраны растений, включая тилакоидные мембраны хло-
ропластов (Maksymiec, 2007). Но точных и детальных данных о ре-
цепторах тяжелых металлов на сегодняшний день очень мало. По 
сути, на этот счет имеются лишь единичные сведения. В частности, 
в корнях устойчивых и неустойчивых к ионам меди сортов риса со-
всем недавно был выявлен рецептороподобный белок LPK (putative 
receptor-like protein kinase) (Song et al., 2013).  
Попутно отметим, что значительную роль клеточной стенке и 
плазматической мембране отводят в восприятии и других абиотиче-
ских стрессорных сигналов (Kacperska, 2004; Niklas, 2008). Однако, 
несмотря на то что принципиальная схема передачи сигнала различ-
ных стрессоров, по-видимому, общая (восприятие сигнала сенсо-
ром, его передача от сенсора к первичной мишени, экспрессия ге-
нов), детали этого процесса и особенности первичного восприятия 
сенсорного сигнала пока не выяснены (Колупаев, Карпец, 2010).  
4.2. Участие вторичных мессенджеров в передаче сигнала 
В передачу сигнала о действии на клетку растения стрессоров, в 
том числе тяжелых металлов, могут быть вовлечены различные 
сигнальные молекулы – вторичные мессенджеры (вторичные по-
средники) (Maksymiec, 2007; Mazzucotelli et al., 2008; Thévenod, 
2009; Gallego et al., 2012). Они способны перемещаться по клетке и 
запускать работу белков, участвующих в трансдукции сигналов. 
Важными функциями вторичных мессенджеров является усиление 
сигнала на каждом этапе сигнального каскада, а также взаимодей-
ствие и перекрестная активация нескольких сигнальных путей, что 
может иметь большое значение для общей координации ответных 
реакций растений (Лутова и др., 2010). 
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Как показывают исследования, среди внутриклеточных мес-
сенджеров особая роль принадлежит активным формам кислорода 
и ионам кальция (Kaur, Gupta, 2005). Но для формирования адап-
тивного ответа существенное значение могут иметь и другие сиг-
нальные молекулы – оксид азота (NO), циклический аденозинмо-
нофосфат (цАМФ), а также фитогормоны (салициловая кислота, 
жасмонат, абсцизовая кислота, ауксины, брассиностероиды) и по-
лиамины (путресцин, спермидин, спермин) (Chmielowska-Bąk et 
al., 2014). 
Активные формы кислорода (АФК). В настоящее время дока-
зано, что АФК при различных стрессорных воздействиях могут 
выполнять двоякую роль: они или непосредственно инициируют 
интенсивный окислительный стресс, сопровождающийся повреж-
дениями клеток, или действуют в качестве сигнальных молекул, 
индуцирующих ряд молекулярных, биохимических и физиологи-
ческих реакций, которые способствуют активизации адаптивных 
механизмов и повышению устойчивости растений (Jaspers, 
Kangasjärvi, 2010; Креславский и др., 2012; Bartoli et al., 2013).  
При действии тяжелых металлов на растения АФК также, с од-
ной стороны, вызывают повреждение клеточных структур, а с дру-
гой стороны, могут выступать в качестве вторичных мессенджеров 
(Sytar et al., 2013). Повреждающее действие АФК на клетки расте-
ний, подвергнутых действию тяжелых металлов, подробно рас-
смотрено в главе 3.5. В данном разделе остановимся на АФК как 
посредниках при передаче сигналов в ядро.  
Как уже отмечалось, в последние годы АФК рассматриваются в 
качестве важнейших сигнальных молекул, вовлеченных в переда-
чу внутриклеточных сигналов, регулирующих экспрессию генов и 
активность защитных систем. Считается, что реализация сигналь-
ной функции АФК может осуществляться через изменение потен-
циала редокс-чувствительных клеточных компонентов, регуляцию 
процессов фосфорилирования/дефосфорилирования сигнальных 
белков (транскрипционных факторов), регуляцию уровня вторич-
ных мессенджеров, а также через изменение антиоксидантной ак-
тивности в клетке (Креславский и др., 2012). Например, перекись 
водорода (Н2О2) является универсальной сигнальной молекулой, которая регулирует ответ растений на различные биотические и 
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абиотические стресс-факторы. Н2О2 – наименее токсичная по срав-
нению с другими АФК и относительно долгоживущая молекула 
(Vranová et al., 2002), которая может преодолевать значительные 
расстояния и проникать через мембраны (Bienert et al., 2007). Счи-
тается, что перекись водорода, как и некоторые другие АФК, спо-
собна модулировать активность сигнальных компонентов, таких 
как МАР-киназы и фосфатазы, факторы транскрипции и кальцие-
вые каналы (Jaspers, Kangasjärvi, 2010).  
Судя по имеющимся данным, одним из ранних ответов расте-
ния на воздействие тяжелых металлов является усиление генера-
ции АФК, в первую очередь Н2О2, которая выступает в качестве ключевой сигнальной молекулы, вовлеченной в передачу стрес-
сорных сигналов, регулирующих экспрессию генов и активность 
защитных систем (Maksymiec, 2007). Например, увеличение содер-
жания Н2О2 отмечено при воздействии меди и кадмия на растения 
A. thaliana (Maksymiec, Krupa, 2006; Ann et al., 2011), кадмия – на 
растения пшеницы (Wang et al., 2011), ртути – на растения томата 
(Cho, Park, 2000) (табл. 17). Установлено, что ионы меди индуци-
руют образование АФК прямо или опосредованно, через измене-
ние экспрессии микроРНК398 (miR398) – коротких молекул РНК, 
которые связываются с комплементарными участками мРНК, тем 
самым инактивируют и помечают ее для последующей деградации 
рибонуклеазой (Huang et al., 2009). Кадмий индуцирует образова-
ние АФК через регуляцию активности НАДФН-оксидазы (Groppa 
et al., 2012), содержания ионов кальция (Romero-Puertas et al., 
2004), а также ингибирование экспрессии miR398 (Sunkar et al., 
2006). 
Образовавшаяся перекись водорода активирует специфические 
протеинкиназы, которые, в свою очередь, регулируют экспрессию 
генов, участвующих в защитных реакциях растений на действие 
тяжелых металлов (Gallego et al., 2012). В восприятии и передаче 
сигнала о накоплении АФК основная роль отводится сенсорам 
белковой природы. В частности, предполагается, что в передаче 
сигнала об индуцированном тяжелыми металлами накоплении 
Н2О2 участвует белок OXI1 (oxidative signal-inducible 1), а о накоп-
лении супероксида – белки EX1 или EX2 (executer 1, 2) (Rentel et 
al., 2004; Lee et al., 2007a). Эти сенсорные белки участвуют в 
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трансдукции сигнала на МАР-киназный каскад, который может ак-
тивировать большое число транскрипционных факторов (Jonak et 
al., 2002). Сигнал может передаваться к МАР-киназному каскаду 
и/или факторам транскрипции либо от этих сенсорных белков, ли-
бо напрямую от Н2О2 (Креславский и др., 2012). В результате акти-
вируется транскрипция генов, продукты которых необходимы для 
нейтрализации АФК. Молекулы Н2О2 могут также регулировать экспрессию генов на уровне трансляции, например, окисляя остат-
ки цистеина фактора элонгации G (EF-G) в хлоропластах и блоки-
руя трансляцию новых белков (Nishiyama et al., 2011). 
 
Таблица 17. Вторичные мессенджеры, участвующие в сигналинге 
тяжелых металлов у растений 
 
Сигнальные 
молекулы Металл Вид растения Источник 
Н2О2 Cd2+ 
Cd2+2+ 
Cd2+ 
Cd2+, Cu2+ 
Hg2+ 
 
Cu2+, Mn2+  
Nicotiana tabacum 
Pisum sativum 
Arabidopsis thaliana
Arabidopsis thaliana
Lycopersicon 
esculentum 
Hordeum vulgare 
Olmos et al., 2003 
Romero-Puetras et al., 2004  
Cho, Seo, 2005 
Ann et al., 2011 
Cho, Park, 2000 
 
Demirevska-Kepova et al., 
2004 
Ca2+ Сu2+ 
 
Cd2+ 
Cd2+ 
Phaseolus faba 
 
Oryza sativa 
Raphanus sativus 
Maksymiec, Baszyński, 
1999 
Hsu, Kao, 2003 
Rivetta et al., 1997 
Этилен Cu2+, Zn2+ 
Fe2+ 
Cd2+ 
Phaseolus vulgaris 
Oryza sativa 
Hordeum vulgare 
Gora, Clijsters, 1989 
Yamauchi, Peng, 1995 
Vassilev et al., 2004 
Жасмоновая 
кислота 
Cu2+ 
Cd2+ 
Cd2+, Cu2+ 
Oryza sativa 
Oryza sativa 
Arabidopsis thaliana
Rakwal et al., 1996 
Agrawal et al., 2003 
Macsymiec et al., 2005 
Салициловая 
кислота 
Cd2+ 
Cd2+ 
Cu2+, Cd2+, Hg2+
Arabidopsis thaliana
Hordeum vulgare 
Oryza sativa 
Zawoznik et al., 2007 
Metwally et al., 2003 
Kim et al., 2003 
Абсцизовая 
кислота 
Cd2+ 
Cd2+ 
Oryza sativa 
Solanum tuberosum 
Hsu, Kao, 2003 
Stroiński et al., 2013 
Оксид азота Cd2+ 
Cd2+ 
Cd2+ 
Nicotiana tabacum 
Helianthus annus 
Oryza sativa 
Gould et al., 2003 
Groppa et al., 2008 
Xiong et al., 2009 
Брассинолиды Cd2+ Arabidopsis thaliana Villers et al., 2012 
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 Обобщенная схема участия АФК в трансдукции сигнала в 
клетках растений в ответ на действие тяжелых металлов (Lin, 
Aarts, 2012) представлена на рис. 38. Тяжелые металлы (медь и 
кадмий) вызывают накопление АФК тремя путями: 1) избыток 
Сd2+ индуцирует экспрессию miR398, которая ингибирует 
Cu/Zn-СОД (CОD), что в дальнейшем приводит к накоплению 
АФК; 2) избыток Сd2+ влияет на уровень Сa2+, который также 
стимулирует накопление АФК через изменение активности 
СОД; 3) избыток Сd2+ повышает активность НАДФН-оксидазы, 
что приводит к дополнительному накоплению H2O2. АФК с по-
мощью сенсоров АФК – белков OXI1, EX1, EX2 передают сиг-
налы, которые индуцируют МАР-киназный каскад, активирую-
щий, в свою очередь, транскрипционные факторы в ядре. В 
дальнейшем транскрипционные факторы регулируют экспрес-
сию генов через связывание с cis-регуляторными элементами и 
контролируют таким образом ответ растений на действие тяже-
лых металлов.  
 
 
 
Рис. 38. Участие ак-
тивных форм кислоро-
да в трансдукции сиг-
нала о действии тяже-
лых металлов на рас-
тения (по: Lin, Aarts, 
2012): 
 АФК – активные формы 
кислорода, МАРК – мито-
ген-активируемая проте-
инкиназа, МАРКК – 
МАР-киназа киназы, 
МАРККК – МАР-киназа-
киназа киназы, СОД – су-
пероксиддисмутаза, ТФ – 
транскрипционный фак-
тор, miR398 – мик-
роРНК398, OXI1 – 
Oxidative signal-inducible 
1, EX1 – Executer 1,  
EX2 – Executer 2 
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Ионы кальция. Важную роль в клеточном сигналинге играет 
такой универсальный вторичный мессенджер, как ионы кальция 
(Са2+), а также сигнальная система Са2+–кальмодулин, которая мо-
жет активироваться под влиянием тяжелых металлов, в том числе 
кадмия (DalCorso et al., 2008, 2010). В ответ на действие кадмия от-
крываются кальциевые каналы и происходит резкое (в течение се-
кунд и минут) повышение концентрации кальция в цитоплазме. 
Ионы кальция связываются с низкомолекулярным регуляторным 
белком кальмодулином, что позволяет комплексу Са2+–кальмоду-
лин активировать протеинкиназы, фосфорилирующие белки. Это, 
в свою очередь, приводит к изменению функциональной активно-
сти и к последующей индукции экспрессии генов, продукты кото-
рых вовлечены в формирование устойчивости к кадмию. Система 
кальций–кальмодулин также участвует в восприятии сигнала и 
других металлов. Например, трансгенные растения табака со 
сверхэспрессией гена NtCBP4 (N. tabacum calmodulin-binding 
protein), кодирующего кальмодулин-связывающий белок, характе-
ризуются высокой устойчивостью к Ni2+ и чувствительностью к 
Pb2+ (Arazi et al., 1999). 
Показано, что ионы Cd2+ и Cu2+ индуцируют накопление Ca2+ и 
активацию кальций-зависимой протеинкиназы (calcium-dependent 
protein kinase – CDPK) в корнях риса и вследствие этого способны 
вызывать активацию MAPK-киназного каскада (Yeh et al., 2007). 
Таким образом, тяжелые металлы индуцируют активацию MAPK-
киназного каскада через различные сигнальные пути.  
Наряду с АФК и ионами кальция, в передаче сигнала о воздей-
ствии на растения тяжелых металлов участвуют фитогормоны – 
этилен, салициловая, жасмоновая и абсцизовая кислоты и, воз-
можно, брассиностероиды (DalCorso et al., 2010; Villers et al., 
2012).  
Этилен. Усиление синтеза этилена наблюдали при действии на 
растения Cd, Cu, Fe, Zn, причем в случае с Cd и Cu это увеличение 
было следствием повышения активности фермента синтазы 1-ами-
ноциклопропан-1-карбоновой кислоты (АЦК-синтазы) и экспрес-
сии ее генов (Maksymiec, 2007). Участие этилена в качестве сиг-
нальной молекулы в передаче сигнала о действии тяжелых метал-
лов показано на различных видах растений (табл. 17). 
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Жасмоновая кислота. Установлено, что под влиянием Cd и Cu 
у A. thaliana, риса и бобов повышается в течение нескольких часов 
содержание жасмоновой кислоты (жасмоната) (Maksymiec et al., 
2005; Maksymiec, 2007). Показано, что тяжелые металлы могут ин-
дуцировать жасмонатные пути и/или липооксигеназу и через них 
вызывать накопление АФК, причем жасмоновая кислота также 
усиливает образование этилена путем стимуляции АЦК-синтазы 
(Maksymiec, 2007).  
Кроме того, предполагается, что в качестве сигнальных моле-
кул могут выступать оксилипины, образующиеся из линоленовой 
кислоты в ходе синтеза жасмоновой кислоты (Maksymiec, 2007).  
Салициловая кислота. Кадмий стимулирует накопление сали-
циловой кислоты – еще одного гормона, включенного в клеточную 
сигнализацию (Maksymiec, 2007), а предобработка салициловой 
кислотой снижает токсическое действие этого металла (Chao et al., 
2010).  
Абсцизовая кислота (АБК). АБК очень часто рассматривается 
многими исследователями как гормон стресса и важный элемент 
неспецифической устойчивости (Gusta et al., 2005; Титов, Талано-
ва, 2009). Неудивительно поэтому, что воздействие кадмия на рас-
тения приводит к повышению в них уровня АБК (Таланова и др., 
1999; Talanova et al., 2000). Китайские ученые (Hsu, Kao, 2003) по-
казали более значительное накопление АБК у устойчивого к кад-
мию сорта риса Tainung 67 по сравнению с чувствительным сор-
том Taichung Nativel. По мнению авторов, отмеченный при этом 
низкий уровень активности МАР-киназы у чувствительного сорта 
риса может быть следствием более низкого содержания АБК, а ак-
тивация МАРК у устойчивого сорта, вероятно, связана с высоким 
уровнем АБК.  
В недавних экспериментах с картофелем (Solanum tuberosum) 
показано, что под влиянием кадмия происходит не только увеличе-
ние содержания АБК в его корнях, но и накопление транскриптов 
генов, кодирующих фитохелатинсинтазу (StbPCS1) и транскрипци-
онный фактор StbZIP (Stroiński et al., 2013). Ингибирование синте-
за АБК с помощью флуридона приводило к подавлению транс-
крипции этих генов, что свидетельствует об участии АБК в транс-
дукции кадмиевого сигнала в клетках корня картофеля. 
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Брассиностероиды. Совсем недавно получены первые данные 
о возможности взаимодействия между сигнальными путями дейст-
вия брассиностероидов и кадмия (Villers et al., 2012). Авторами на 
растениях A. thaliana показано сходство уровня экспрессии 75 % 
изученных генов ответа на брассиностероиды и генов ответа на 
действие кадмия. На основе этих данных высказано предположе-
ние о том, что брассиностероиды могут регулировать реакцию рас-
тения на действие кадмия.  
Ауксины. В последние годы начинают накапливаться сведения 
об участии ауксинов в реакции растений на действие ионов кадмия 
(Bočová et al., 2013; Zhao et al., 2013). Однако имеющиеся факты 
единичны, нередко носят противоречивый характер и пока не по-
зволяют сделать определенных выводов о роли ауксинов в переда-
че сигнала о действии тяжелых металлов (Chmielowska-Bąk et., 
2014). 
Оксид азота (NO). В последние годы установлено, что тяжелые 
металлы могут приводить к изменению содержания в растениях 
эндогенного NO (Xiong et al., 2010). Высказано предположение, 
что NO может быть ключевой сигнальной молекулой, вовлеченной 
в ответ растения на действие кадмия (Rodriques-Serrano et al., 2009; 
Xiong et al., 2009, 2010; Zhang et al., 2012). Однако пока ничего не-
известно о конкретных генах, регулируемых NO при действии тя-
желых металлов на растения.  
Отметим, что оксид азота может выступать также в качестве ан-
тиоксиданта у растений при действии кадмия (Hsu, Kao, 2003; 
Singh et al., 2008). Вместе с тем показано, что в каких-то случаях 
NO может и усиливать токсическое действие кадмия, способствуя 
его аккумуляции в растении (Besson-Bard et al., 2009).  
Оксид азота является основным компонентом NO-сигнальной 
системы растений, при этом его действие тесно сопряжено с дру-
гими сигнальными молекулами (ионы кальция, АФК, салициловая 
кислота) (Wilson et al., 2008). NO также вовлечен в трансдукцию 
сигналов таких фитогормонов, как этилен и АБК (Xing et al., 2004). 
В настоящее время не вызывает сомнений, что NO, наряду с таки-
ми универсальными сигнальными молекулами, как кальций и 
АФК, принимает участие в формировании защитно-приспособи-
тельных реакций на действие абиотических стрессоров.  
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 Рис. 39. Трансдукция сигнала о действии кадмия на растения (по: 
Maksymiec, 2007; DalCorso et al., 2010; Gallego et al., 2012; Sytar et al., 
2013): 
 
АБК – абсцизовая кислота, АФК – активные формы кислорода, ЖК – жасмоновая 
кислота, МАРК – митоген-активируемая протеинкиназа, МАРКК – МАР-киназа 
киназы, МАРККК – МАР-киназа-киназа киназы, МТ – металлотионеины, СК – 
салициловая кислота, ТФ – транскрипционный фактор, ФХ – фитохелатины,  
ФХС – фитохелатинсинтаза, CaM – кальмодулин, NO – оксид азота 
 
Таким образом, имеющиеся пока еще немногочисленные дан-
ные указывают на возможность непрямого действия тяжелых ме-
таллов на растения через индукцию сигнальных путей с участием 
различных сигнальных молекул, которые передают стрессовый 
сигнал на МАР-киназный каскад (DalCorso et al., 2010) и могут вы-
ступать посредниками в других сигнальных системах (рис. 39). 
При этом разные пути трансдукции сигнала могут взаимодейство-
вать, приводя к повышению устойчивости не только к действию 
тяжелых металлов, но и к ряду других стресс-факторов.  
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4.3. Активация МАР-киназного каскада 
Одним из наиболее распространенных путей передачи внешне-
го сигнала, в том числе о действии тяжелых металлов, в клетке эу-
кариот является каскад реакций фосфорилирования митоген-акти-
вируемых протеинкиназ (Mitogen Activated Protein Kinase) – МАР-
киназный каскад фосфорилирования, включающий в себя три по-
следовательно действующие сериновые/треониновые протеинки-
назы (Jonak et al., 2002; Šamajová et al., 2013). Присоединение фос-
фата приводит к изменению структуры белковой молекулы и ее 
функциональной активности. Активированная протеинкиназа пе-
реносит фосфатную группу с АТФ на белки, которые активируют 
другие ферменты. Биологический смысл этой цепи заключается в 
том, что усиливается первичный сигнал, вследствие чего включа-
ется синтез белков-мишеней.  
При этом происходит последовательное фосфорилирование 
трех протеинкиназ: МАРККК (МАР-киназа-киназа киназы) пере-
дает фосфорный остаток киназе МАРКК (МАР-киназа киназы), ко-
торая затем фосфорилирует МАРК (МАР-киназу) (DalCorso et al., 
2010; Gallego et al., 2012). МАРК перемещается в ядро, где активи-
рует другие протеинкиназы и транскрипционные факторы 
(DalCorso et al., 2010). Таким образом, МАР-киназный каскад явля-
ется важным механизмом трансдукции сигнала о воздействии тя-
желых металлов у растений.  
Установлено, что растения имеют довольно большое число 
компонентов МАР-каскада, например, у A. thaliana он включает 
более 20 МАРК, 10 МАРКК и 60 МАРККК (MAPK Group, 2002).  
Активация МАР-киназного каскада в сигналинге тяжелых ме-
таллов, в частности кадмия, в настоящее время хорошо изучена у 
млекопитающих (Thévenod, 2009). В отношении растений имеется 
лишь очень ограниченная информация, касающаяся активации 
МАР-киназного каскада некоторыми тяжелыми металлами – Cu2+, 
Pb2+, Zn2* и Cd2+ (Gallego et al., 2012; Thapa et al., 2012). Показано, 
что на действие тяжелых металлов растения отвечают индукцией 
разных МАРК-путей (табл. 18). Например, у A. thaliana кадмий ак-
тивировал протеинкиназы MPК3, MPK6 (Liu et al., 2010) и 
AtMEKK1 (Suzuki et al., 2001). У растений люцерны (Medicago 
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sativa) избыток ионов меди и кадмия активирует четыре МАРК: 
SIMK (salt stress-induced МАРК), MMK2 (Medicago МАРКК), 
MMK3 (Medicago МАРККK) и SAMK (stress-activated МАРК) (Jonak 
et al., 2004). Кроме того, медь в отличие от кадмия активировала 
SIMKК (Jonak et al., 2004). Причем активация SIMK, MMK2, 
MMK3, SAMK у растений люцерны под влиянием ионов меди про-
исходила значительно быстрее, чем при действии кадмия (Jonak et 
al., 2004). Это может быть связано с тем, что кадмий вызывает окис-
лительный стресс как вторичный эффект, который, в свою очередь, 
влияет на каскад фосфорилирования (Jonak et al., 2004).  
 
Таблица 18. Гены МАР-киназ, участвующих в сигналинге тяжелых 
металлов у растений 
 
МАР-киназа Ген Металл Вид растения Источник 
AtMEKK1 Cd2+ Arabidopsis 
thaliana 
Suzuki et al., 2001 
OsEDR1 Cu2+, Cd2+, Hg2+ Orysa sativa Kim et al., 2003 
MAPKKK 
ANP1 Cu2+, Cd2+ Arabidopsis 
thaliana 
Lin, Aarts, 2012 
MAPKK MKK4/MKK5, 
MKK1/MKK2, 
MKK3 
Cu2+, Cd2+ Arabidopsis 
thaliana 
Lin, Aarts, 2012 
OsMSRMK2, 
OsBWMK1 
Cu2+, Cd2+, Hg2+ Orysa sativa Agrawal et al., 2003 
OsMAPK2 Cd2+ Orysa sativa Yeh et al., 2004 
SIMK, SAMK, 
MMK2, MMK3
Cu2+,Cd2+ Medicago 
sativa 
Jonak et al., 2004 
MPK3, MPK6 Cd2+ Arabidopsis 
thaliana 
Liu et al., 2010 
MAP Pb2+ Orysa sativa Huang, Huang, 2008 
MBP Zn2+ Orysa sativa Lin et al., 2005 
MAPK 
ZnNPK5 Cr2+ Zea mays Ding et al., 2009 
 
В начальный период действия кадмия в корнях риса усиливается 
экспрессия генов, кодирующих MAPK (Ogawa et al., 2009). Кроме 
того, у проростков риса под влиянием кадмия отмечено накопление 
транскриптов OsMAPK2 (Yeh et al., 2004) и меди (Hung et al., 2005). 
Мишенями МАР-киназного сигналинга, индуцированного дей-
ствием тяжелых металлов, в частности кадмия, являются транс-
крипционные факторы нескольких семейств (Opdenakker et al., 
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2012). Следовательно, активация каскада фосфорилирования про-
теинкиназ, индуцированная кальций-кальмодулиновой системой, 
АФК сигналингом, оксидом азота и стрессовыми гормонами, уча-
ствует в регуляции синтеза транскрипционных факторов. 
Таким образом, процесс трансдукции сигнала о действии тяже-
лых металлов на растение по различным сигнальным путям в ко-
нечном итоге обеспечивает регуляцию синтеза транскрипционных 
факторов, которые, в свою очередь, активируют экспрессию генов, 
ответственных за синтез белков, участвующих в процессах адапта-
ции растений к тяжелым металлам и их детоксикации.  
4.4. Активация транскрипционных факторов 
На последнем этапе передачи сигнала происходит изменение 
активности транскрипционных факторов и, как следствие, измене-
ние уровня экспрессии различных генов, участвующих в ответе 
растений на действие стрессора. Каждый конкретный сигнал, акти-
вируя свой путь сигнальной трансдукции, влияет на активность 
определенных групп транскрипционных факторов.  
Транскрипционные факторы – это белки, контролирующие про-
цесс синтеза мРНК на матрице ДНК путем связывания со специ-
фическими участками ДНК (Патрушев, 2000), благодаря чему они 
играют важную роль в инициации программы повышения или сни-
жения уровня транскрипции тех или иных генов. Характерная осо-
бенность факторов транскрипции – наличие в их составе ДНК-свя-
зывающего домена, который обладает способностью связываться 
со специфическими участками ДНК, расположенными в регуля-
торных областях генов, а также домена активации или репрессии 
транскрипции (Vaahtera, Brosché, 2011). В настоящее время в гено-
ме Arabidopsis выделено и описано более двух тысяч транскрипци-
онных факторов, что составляют около 7 % от общего числа генов 
(Mitsuda, Ohme-Takagi, 2009).  
В последние годы появляются сведения о роли транскрипцион-
ных факторов в регуляции транскрипции генов, индуцируемых 
действием тяжелых металлов (Fusco et al., 2005), однако эти дан-
ные неоднозначны, а порой и противоречивы. Одна из возможных 
причин сложности изучения роли транскрипционных факторов в 
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защитно-приспособительных реакциях растений на действие тяже-
лых металлов связана с их включением в сигнальные пути, инду-
цируемые действием и других абиотических и биотических факто-
ров, а также фитогормонов (Singh et al., 2002).  
В настоящее время идентифицировано довольно много транс-
крипционных факторов, участвующих в ответе растений на дейст-
вие кадмия (Fusco et al., 2005; Kovalchuk et al., 2005; van de Mortel 
et al., 2008). Эти транскрипционные факторы принадлежат к раз-
личным семействам, таким как WRKY (Wei et al., 2008b), basic 
leucine zipper proteins (bZIP) (Jacoby et al., 2002), ethylene-
responsive factor (ERF) (Tang et al., 2005), myeloblastosis protein 
(MYB) (van de Mortel et al., 2008), играющим важную роль в кон-
троле экспрессии генов (табл. 19).  
 
Таблица 19. Транскрипционные факторы (ТФ), участвующие  
в сигналинге тяжелых металлов у растений 
 
Семейство 
ТФ ТФ Вид растения Металл Источник 
ERF1 
ERF2 
Arabidopsis thaliana
Arabidopsis thaliana
Cd2+ 
Cd2+ 
Weber et al., 2006 
Weber et al., 2006 
CaPF1 Pinus virginiana Cd2+ Tang et al., 2005 
DREB2A Arabidopsis thaliana Cd2+ Suzuki et al., 2001 
LbDREB Limonium bicolor Cu2+ Ban et al., 2011 
AP2/EREBP 
OsDREB1А 
OsDREB1B 
Orysa sativa 
Orysa sativa 
Cd2+ 
Cd2+ 
Ogawa et al., 2009 
Ogawa et al., 2009 
OBF5 Arabidopsis thaliana Cd2+ Suzuki et al., 2001 
bZIP Arabidopsis thaliana Cd2+ Suzuki et al., 2001 
bZIP 
TGA3 Arabidopsis thaliana Cd2+ Farinati et al., 2010 
MYB4 Arabidopsis thaliana Cd2+, Zn2+ Van de Mortel et al., 2008 
MYB10 Arabidopsis thaliana Cd2+, Zn2+ Van de Mortel et al., 2008 
MYB72 Arabidopsis thaliana Cd2+, Zn2+ Van de Mortel et al., 2008 
MYB 
MYB43  
MYB48  
MYB124 
Arabidopsis thaliana
Arabidopsis thaliana
Arabidopsis thaliana
Cd2+ 
Cd2+ 
Cd2+ 
Weber et al., 2006 
Weber et al., 2006 
Weber et al., 2006 
bHLH bHLH100 Arabidopsis thaliana Cd2+, Zn2+ Van de Mortel et al., 2008 
WRKY59 Arabidopsis thaliana Cd2+, Zn2+ Van de Mortel et al., 2008 WRKY 
WRKY71 Orysa sativa Cd2+ Ogawa et al., 2009 
C2H2(Zn) C2H2(Zn) Orysa sativa Cd2+ Ogawa et al., 2009 
HSF HSFB3 Arabidopsis thaliana Cd2+ Sarry et al., 2006 
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APETALA2 (ethylene-responsive-element-binding protein) 
(AP2/EREBP) семейство транскрипционных факторов. Представи-
тели этого семейства содержат консервативный ДНК-связываю-
щий домен AP2/EREBP, имеющий 2 повтора из 68 аминокислот-
ных остатков (Weber et al., 2006). В это семейство транскрипцион-
ных факторов входят два подсемейства – ERF (EREBP) и DREB 
(DRE-binding factor)/CBF (CRT/DRE binding factor) (Singh et al., 
2002). Представители подсемейства ERF участвуют в сигналинге 
этилена, а также включены в ответ растений на различные биоти-
ческие и абиотические стресс-факторы. Транскрипционные факто-
ры подсемейства DREB/CBF способны активировать ряд индуци-
руемых обезвоживанием генов-мишеней, повышая уровень их 
транскрипции за счет связывания с DRE/CRT элементом 
(dehydration-responsive element/ C-repeat), расположенным в промо-
торном участке.  
Установлено, что кадмий регулирует накопление белков подсе-
мейства ERF. В частности, экспрессия кодирующих их генов 
ERF1, ERF2 и ERF5 индуцируется в корнях A. thaliana при дейст-
вии кадмия в течение 2 ч (Weber et al., 2006). Другими авторами 
также выявлена индукция ERF1 и ERF5 у A. thaliana под влиянием 
этого металла (Нerbette et al., 2006).  
Наряду с этим, кадмий активирует транскрипцию DREB2A у 
растений риса (Suzuki et al., 2001). В экспериментах с проростками 
пшеницы наблюдали увеличение содержания транскриптов генов 
DREB1 и CBF1 в листьях уже через 15 мин от начала действия суль-
фата кадмия (100 мкМ), которое сохранялось на повышенном уров-
не на протяжении 7 сут (Репкина и др., 2012). Отметим, что в кор-
нях риса экспрессия генов транскрипционных факторов OsDREB1A 
и OsDREB1B усиливалась через 3 ч от начала действия CdCl2  
(10 мкМ) (Ogawa et al., 2009). В отличие от этого, у галофита 
Limonium bicolor под влиянием CdCl2 и CuSO4 в более высокой кон-центрации (150 мкМ) происходило снижение содержания транс-
криптов гена LbDREB в листьях и корнях растений (Ban et al., 2011).  
MYB (MYeloBlastosis protein). MYB-белки – самое многочис-
ленное семейство транскрипционных факторов. ДНК-связываю-
щий домен MYB-белков содержит 1–3 повтора приблизительно из 
50 аминокислот.  
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Установлено, что кадмий и цинк повышают экспрессию генов, 
кодирующих факторы транскрипции MYB4, MYB10, MYB72 се-
мейства MYB, у растений A. thaliana (Van de Mortel et al., 2008). При 
этом увеличение содержания транскриптов гена MYB72 под влияни-
ем кадмия и цинка отмечено в листьях, но не в корнях арабидопсиса 
(Van de Mortel et al., 2008). Кадмий также специфически индуциро-
вал белки MYB43, MYB48 и MYB124 в корнях A. thaliana (Weber et 
al., 2006). Кроме того, обнаружено, что кадмий индуцирует экспрес-
сию нескольких генов семейства MYB в корнях риса уже в началь-
ный период своего действия (Ogawa et al., 2009).  
bHLH-белки (basic helix-loop-helix) – транскрипционные фак-
торы, содержащие ДНК-связывающий домен типа «спираль – пет-
ля – спираль». Показано, что под влиянием кадмия и цинка в кор-
нях и листьях A. thaliana происходит накопление транскриптов ге-
на bHLH100, относящегося к семейству генов, кодирующих транс-
крипционные факторы bHLH (Van de Mortel et al., 2008). 
Транскрипционные факторы WRKY cодержат WRKY-домены, со-
стоящие из 60 аминокислотных остатков, в которые входит консерва-
тивная последовательность аминокислот WRKYGQK на N-конце мо-
лекулы. Транскрипционные факторы данного семейства способны 
связываться с последовательностью W-box в промоторной области 
многих генов, например, PR-генов (pathogen related), кодирующих за-
щитные белки, которые принимают участие в механизмах устойчиво-
сти растений как к биотическим, так и к абиотическим факторам (за-
солению, холоду, засухе), включая тяжелые металлы (Wei et al., 2008). 
Интересно, что кадмий уже в начальный период действия инду-
цировал у A. thaliana экспрессию гена WRKY59 (Van de Mortel et 
al., 2008), а у риса – гена WRKY71 (Ogawa et al., 2009). 
bZIP (basic leucine zipper proteins) – семейство транскрипционных 
факторов с ДНК-связывающим доменом типа «лейциновая застежка-
молния». Этот транскрипционный фактор содержит высококонсерва-
тивный bZIP домен, состоящий из основного домена, ответственного 
за связывание с ДНК-специфической последовательностью, и домена 
«лейциновая застежка» (Liao et al., 2008). Транскрипционные факто-
ры bZIP обнаружены у многих видов растений и участвуют в различ-
ных физиологических процессах, в том числе в ответных реакциях 
растений на действие стресс-факторов (Zou et al., 2008).  
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Представителем этого семейства транскрипционных факторов, 
экспрессия которых активируется кадмием, является OBF5. Дан-
ные о его экспрессии получены, в частности, на растениях риса 
(Suzuki et al., 2001). У A. thaliana кадмий также усиливает экспрес-
сию гена транскрипционного фактора OBF5, который связывается 
с промоторными участками гена ГSТ (фермента, участвующего в 
детоксикации ксенобиотиков и обезвреживании АФК), индуцируе-
мого также салициловой кислотой и ауксином (Qi et al., 2007). 
Установлено, что другой транскрипционный фактор семейства 
bZIP – TGA3 – также индуцируется краткосрочным действием кад-
мия на растения A. thaliana (Farinati et al., 2010). Этот транскрип-
ционный фактор контролирует экспрессию генов нескольких 
транспортеров металлов, а его сверхэкспрессия у A. thaliana и та-
бака повышает устойчивость растений к кадмию и его аккумуля-
цию в побеге (Farinati et al., 2010). 
Отметим, что экспрессия генов факторов транскрипции bZIP 
усиливается при воздействии Cd2+ в корнях, листьях и стебле 
трансгенных растений табака, содержащих ген ThbZIP1 галофита 
Tamarix hispida (Wang et al., 2010).  
С2Н2(Zn)-белки – транскрипционные факторы, содержащие 
«цинковые пальцы». Экспрессия генов «цинковых пальцев», со-
держащих С2Н2(Zn) домены, отмечена в корнях A. thaliana при 
действии кадмия (Weber et al., 2006).  
Активация транскрипционных факторов и последующее взаи-
модействие с промоторным участком определенного гена приво-
дит к изменению уровня и характера экспрессии (индукции или 
репрессии), а в крайних случаях – к «включению» некоторых мол-
чавших или «выключению» активных генов. Таким образом, 
транскрипционные факторы могут регулировать транскрипцию ге-
нов защитных систем клетки. Репрограммирование экспрессии со-
вокупности генов вызывает изменение соотношения белков в клет-
ке, являющееся основой ее функционального ответа. В частности, 
при действии тяжелых металлов под влиянием транскрипционных 
факторов происходит активация экспрессии генов, кодирующих 
белки, участвующие как во внутриклеточном, так и в дальнем 
транспорте тяжелых металлов по растению. Наряду с этим, они ре-
гулируют экспрессию различных групп генов, продукты которых 
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участвуют в детоксикации тяжелых металлов (Suzuki et al., 2001; 
DalCorso et al., 2010; Ban et al., 2011) (рис. 40).  
 
 Рис. 40. Общая схема сигналинга тяжелых металлов у растений (по: 
Maksymiec, 2007; DalCorso et al., 2010; Gallego et al., 2012; Sytar et al., 2013): 
 
АБК – абсцизовая кислота, АФК – активные формы кислорода, БС – брассиносте-
роиды, ЖК – жасмоновая кислота, МАРК – митоген-активируемая протеинкина-
за, СDPK – кальций-зависимая протеинкиназа, СК – салициловая кислота, AP2 – 
APETALA2 (ethylene-responsive-element-binding protein), bHLH – basic helix-loop-
helix, bZIP – basic leucine zipper proteins, MYB – MYeloBlastosis protein, NO – ок-
сид азота. Гены: GS – глутатионсинтетазы, PCS – фитохелатинсинтазы, MT – ме-
таллотионеины, HMA – heavy metal ATPase, CAX – cation/proton exchanger, MTP – 
metal tolerance protein, SOD – супероксиддисмутазы, CAT – каталазы, APX – ас-
корбатпероксидазы, GR – глутатионредуктазы, HSP – БТШ  
 Активация транскрипционных факторов, принадлежащих к раз-
личным семействам, указывает на значительную сложность и ком-
плексность ответа растений на действие тяжелых металлов, от вос-
приятия сигнала до внутриклеточного каскада трансдукции, вклю-
чающих активацию генов, ответственных за поглощение тяжелых 
металлов, транспорт и детоксикацию. Транскрипционные факторы 
разных семейств взаимодействуют с консервативными последова-
тельностями в промоторных участках многих генов, активируя или 
подавляя их транскрипцию. Однако следует подчеркнуть, что в на-
стоящее время исследования, посвященные сигналингу, вызванно-
му действием тяжелых металлов, все еще очень немногочисленны 
и, по сути, находятся на начальном этапе. Поэтому представления 
о путях передачи стрессорного сигнала и особенностях их функ-
ционирования в условиях действия того или иного тяжелого ме-
талла по-прежнему носят фрагментарный характер и требуют 
дальнейшего расширения и углубления.  
 
 130 
ЗАКЛЮЧЕНИЕ 
Влияние тяжелых металлов на растения изучается исследовате-
лями разных стран на протяжении уже нескольких десятилетий. 
Значительное число публикаций, особенно появившихся в послед-
ние годы, свидетельствует о большом и по-прежнему неослабеваю-
щем интересе к этой теме. Целью настоящей монографии явилась 
попытка систематизировать накопленные к настоящему моменту 
многочисленные, порой противоречивые данные, касающиеся глав-
ным образом механизмов поступления и транспорта тяжелых метал-
лов в растениях, а также механизмов устойчивости растений к высо-
ким концентрациям этих элементов в окружающей среде. 
Проведенный нами анализ литературы показывает, что среди 
многочисленных и разноплановых исследований в рамках данной 
темы можно выделить около двух десятков различных направле-
ний, по которым в настоящее время наиболее активно ведутся по-
иски. В частности, большое внимание уделяется изучению влия-
ния тяжелых металлов на основные физиологические процессы и 
продуктивность растений, исследованию механизмов металлоус-
тойчивости растений, действующих на разных уровнях организа-
ции, особенно на клеточном и молекулярном, и механизмам погло-
щения тяжелых металлов корнем и их транспорту по растению. 
Кроме того, достаточно большое количество исследований посвя-
щено изучению накопления и распределения тяжелых металлов в 
органах растений, употребляемых в пищу. Причем значительная 
часть проводимых в последние 10–15 лет экспериментов затраги-
вают молекулярно-генетический уровень.  
Многочисленные литературные данные и результаты наших 
собственных исследований говорят о том, что тяжелые металлы 
вызывают у растений большое количество разнообразных измене-
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ний, в том числе в протекании физиологических процессов. На-
пример, в высоких концентрациях они вызывают хлороз листьев и 
снижение содержания фотосинтетических пигментов, ингибируют 
отдельные фотосинтетические реакции, тем самым тормозя в це-
лом процесс фотосинтеза. Оказывая негативное влияние на усть-
ичный аппарат и интенсивность транспирации, тяжелые металлы 
нарушают водный обмен растений. При повышении их содержа-
ния в органах растений до концентраций, близких к пороговым, за-
медляется дыхание. Эти и многие другие изменения физиологиче-
ских процессов сопровождаются торможением роста и развития 
растений и приводят в конечном счете к значительному снижению 
их продуктивности, а во многих случаях к еще более серьезным 
последствиям, включая гибель растений.  
Однако в процессе эволюции растения выработали сложную 
систему механизмов для торможения поступления избыточных ко-
личеств тяжелых металлов в растения, а также для снижения их 
токсического воздействия, что обеспечивает их выживание в не-
благоприятных для роста условиях.  
На основании анализа литературы можно сделать вывод о нали-
чии у растений нескольких «линий защиты», которые обеспечива-
ют им возможность произрастать в условиях повышенных концен-
траций тяжелых металлов в окружающей среде. Первая «линия за-
щиты» представляет собой связывание токсичных ионов в ризо-
сфере, осуществляемое микроорганизмами (взаимодействующими 
с растениями), корневыми выделениями растений, возможно также 
участие в этом процессе микоризных грибов. Вторую «линию за-
щиты» образуют клеточная стенка и плазмалемма, которые, с од-
ной стороны, задерживают поступление катионов тяжелых метал-
лов в клетку, а с другой – способствуют выведению их избытка из 
клетки. В том случае, когда тяжелые металлы, несмотря на работу 
указанных защитных механизмов, все-таки поступают в цитоплаз-
му клетки, решающую роль берет на себя третья «линия защиты», 
включающая разнообразные внутриклеточные механизмы деток-
сикации тяжелых металлов. Таким образом, общая система «защи-
ты» растений от воздействия токсичных концентраций тяжелых 
металлов является многоэшелонной и многокомпонентной, что де-
лает ее весьма эффективной.  
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Особо следует отметить, что за последние 10–15 лет исследова-
телям удалось добиться значительного прогресса в изучении моле-
кулярно-генетических механизмов, лежащих в основе защитно-
приспособительных реакций растений на действие тяжелых метал-
лов. В частности, выделены белки, участвующие в транспорте тя-
желых металлов через мембраны клетки (плазмалемму и тоно-
пласт), а также в дальнем транспорте их ионов по растению, выяв-
лена их локализация и изучена экспрессия соответствующих им 
генов. Доказано непосредственное участие целого ряда соедине-
ний (органические кислоты, аминокислоты, глутатион, фитохела-
тины, металлотионеины) в связывании ионов тяжелых металлов в 
клетке с образованием комплексов, которые в гораздо меньшей 
степени опасны для растения, чем свободные ионы. Выявлены ге-
ны, участвующие в синтезе этих соединений, и исследовано влия-
ние тяжелых металлов на их экспрессию. 
Установлено, что на клеточном уровне одним из ключевых мо-
ментов в процессе адаптации растений к повышению уровня тяже-
лых металлов в окружающей среде является интенсификация дея-
тельности антиоксидантной системы. Подвижное равновесие меж-
ду образованием АФК и активностью антиоксидантных ферментов 
и низкомолекулярных соединений – неотъемлемая часть механиз-
мов металлоустойчивости растений. Однако повышенный интерес 
к изучению влияния тяжелых металлов на формирование АФК 
связан еще и с двойственной ролью этих молекул. С одной сторо-
ны, усиленное образование АФК приводит к окислительному 
стрессу, что негативно отражается на всех физиологических про-
цессах растений, а с другой – АФК являются сигнальными молеку-
лами, участвующими в запуске адаптационных механизмов.  
Однако, несмотря на значительные успехи в изучении металло-
устойчивости, до сих пор существует немало вопросов, которые 
требуют проведения специальных исследований. Например, пока 
нет четкого понимания механизмов восприятия и передачи сигна-
ла у растений при действии на них тяжелых металлов. В частно-
сти, не известны рецепторы, воспринимающие сигнал о повыше-
нии уровня тяжелых металлов в пространстве вокруг клетки, до 
конца не определена схема передачи сигнала, в ответ на который 
экспрессируются конкретные гены, слабо изучено и участие гор-
 монов в передаче стрессового сигнала. Поиск ответов на эти и 
многие другие вопросы безусловно будет способствовать более 
глубокому пониманию механизмов устойчивости растений к тяже-
лым металлам. 
Следует также указать, что неослабевающий интерес к пробле-
ме устойчивости растений к тяжелым металлам связан не только с 
ее научной актуальностью, но и с практической значимостью тако-
го рода исследований. В частности, с созданием трансгенных рас-
тений, характеризующихся повышенной устойчивостью к этому 
виду стрессового воздействия, возникает перспектива их использо-
вания, наряду с видами-гипераккумуляторами, в целях фитореме-
диации почв, загрязненных тяжелыми металлами. Можно также 
надеяться, что всестороннее изучение механизмов транспорта тя-
желых металлов от корня до семени позволит в будущем регули-
ровать поступление необходимых и токсичных элементов в над-
земные органы и семена (плоды), обеспечивая тем самым получе-
ние качественной сельскохозяйственной продукции, отвечающей 
самым высоким экологическим стандартам. 
Наконец, нельзя не сказать, что значительный прогресс, кото-
рый достигнут за последние годы в изучении устойчивости расте-
ний к тяжелым металлам, мог бы быть еще бόльшим, если бы уда-
лось преодолеть определенную разрозненность усилий разных ис-
следователей и исследовательских групп и те различия, которые 
существуют в постановке и проведении экспериментов (разные ав-
торы работают с разными объектами, используют разные методы, 
изучают действие разных видов тяжелых металлов и разные их 
концентрации). Это безусловно снижает эффективность проводи-
мых исследований, затрудняет сопоставительный анализ их ре-
зультатов и усложняет перспективное планирование. Поэтому 
представляется весьма важным усилить, насколько это возможно, 
координацию этих исследований, особенно в части выбора объек-
тов, определения их целей и задач, разработки единых методиче-
ских подходов. Подобная консолидация усилий и возможностей 
разных научных коллективов способствовала бы более быстрому 
решению многих вопросов, ответы на которые крайне важны с 
точки зрения понимания фундаментальных основ устойчивости 
растений к тяжелым металлам. 
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АБК – абсцизовая кислота 
АК – аскорбиновая кислота 
АОС – антиоксидантная система 
АПО (APX) – аскорбатпероксидаза 
АФК – активные формы кислорода 
БС – брассиностероиды 
БТШ (HSP) – белки теплового шока 
ГвПО – гваяколпероксидаза  
ГР (GR) – глутатионредуктаза  
ГПО – глутатионпероксидаза  
ГSТ – глутатион-S-трансфераза 
ДАК – дегидроаскорбиновая кислота  
ДГАР – дегидроаскорбатредуктаза 
ЖК – жасмоновая кислота  
ИУК – индолил-3-уксусная кислота 
КАТ (СAT) – каталаза 
МАР-киназа (MAPK) – митоген-активированная протеинкиназа  
МДА – малоновый диальдегид 
МТ – металлотионеины 
ПДК – предельно допустимая концентрация 
ПОЛ – перекисное окисление липидов 
СК – салициловая кислота  
СОД (SOD) – супероксиддисмутаза 
ТМ – тяжелые металлы  
ТФ – транскрипционный фактор  
ФС I , II – фотосистема I, II 
ФСА – фотосинтетический аппарат  
ФХ (PC) – фитохелатины 
ФХС (PCS) – фитохелатинсинтаза  
ЭДТА – этилендиаминтетрауксусная кислота  
 CaM – кальмодулин 
GS – глутатионсинтетаза 
GSH – восстановленная форма глутатиона 
GSSG – окисленная форма глутатиона 
γ-GCS, (γ-ECS) – γ-глутамилцистеинсинтетазa  
γ-GC – γ-глутамилцистеин  
HMW – высокомолекулярный комплекс  
LMW – низкомолекулярный комплекс  
NA – никотинамин  
NAS – никотинаминсинтаза 
NO – оксид азота 
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Латинское название вида Русское название вида Семейство 
Allium sativum L. Лук посевной Лилейные 
Alyssum bertolonii Desv. Бурачок Бертолони Крестоцветные 
Alyssum montanum Brot. Бурачок горный Крестоцветные 
Alyssum murale Waldst. et Kit. Бурачок стенной Крестоцветные 
Arabidopsis halleri (L.) O’Kane, 
Al-Shehbaz 
Резуховидка Галлера Крестоцветные 
Arabidopsis thaliana (L.) Heynh. Резуховидка Таля Крестоцветные 
Arachis hypogaea L. Арахис подземный Бобовые 
Avena sativa L. Овес посевной Злаки 
Avena strigosa Schreb. Овес щетинистый Злаки 
Avicennia marina (Forssk.) Vierh. Авиценния морская Вербеновые 
Bacopa monnieri (L.) Wettst. Бакопа Монье (мелколистная) Подорожниковые 
Brassica napus L. Капуста масличная (рапс) Крестоцветные 
Brassica rapa L. Репа огородная Крестоцветные 
Cajanus cajan (L.) Mill. Голубиный горох  Бобовые 
Chrysanthemum coronarium L. Хризантема увенчанная  Астровые 
Cucumis sativus L. Огурец посевной Тыквенные 
Echinochloa crusgalli (L.) Beauv. Ежовник обыкновенный  Злаки 
Elytrigia repens (L.) Nevski. Пырей ползучий Злаки 
Fagopyrum esculentum Moench. Гречиха посевная Гречишные 
Festuca arundinacea L. Овсяница тростниковая Злаки 
Festuca rubra L. Овсяница красная  Злаки 
Glycine max (L.) Merr. Соя культурная Бобовые  
Gossypium hirsutum Parl. Хлопчатник обыкновенный Мальвовые 
Gossypium herbaceum L.  Хлопчатник травянистый Мальвовые 
Helianthus annuus L. Подсолнечник однолетний Астровые 
Hevea brasiliensis  
(Willd. ex A. Juss) Müll. Arg.  
Гевея бразильская Молочайные 
Hordeum vulgare L. Ячмень обыкновенный Злаки 
Lactuca sativa L. Латук посевной Астровые 
Lepidium sativum L. Клоповник посевной Крестоцветные 
Limonium bicolor Kuntze. Желтушник двуцветный Кермековые 
Lolium perenne L. Плевел многолетний Злаковые 
 Lupinus albus L. Люпин белый Бобовые  
Lycopersicon esculentum Mill. Томат обыкновенный Пасленовые 
Medicago sativa L. Люцерна посевная Бобовые  
Medicago truncatula Gaertn. Люцерна слабоусеченная Бобовые 
Mesembryanthemum  
crystallinum L. 
Мезембриантемум 
хрустальный 
Аизовые 
Nicotiana rustica L. Табак махорка Пасленовые 
Nicotiana tabacum L. Табак обыкновенный Пасленовые  
Oryza sativa L. Рис посевной Злаки  
Paraserianthes falcataria (L.)  
I. C. Nielsen 
– Бобовые 
Pelargonium graveolens (L.) 
L'Hér. ex Ait. 
Пеларгония ароматная Гераниевые  
Pinus virginiana Mill. Сосна виргинская Сосновые 
Phaseolus vulgaris L. Фасоль обыкновенная Бобовые 
Phleum pratense L. Тимофеевка луговая  Злаки  
Phragmite asustralis (Cav.)  
Trin. ex Steud. 
Тростник обыкновенный Злаки  
Pisum sativum L. Горох посевной Бобовые  
Plantago major L.  Подорожник большой Подорожниковые  
Populus nigra L. Тополь черный Ивовые  
Populus tremula L. Тополь дрожащий Ивовые  
Porteresia coarctata (Roxb.) 
Tateoka 
Дикий рис Злаки  
Raphanus sativus L. Редька посевная Крестоцветные 
Rauvolfia serpentine (L.) 
Benth.ex Kurz. 
Раувольфия змеиная Кутровые  
Rubia tinctorum L. Марена красильная Мареновые  
Secale cereale L. Рожь посевная Злаковые  
Sedum alfredii Hance  Очиток Алфреди Толстянковые  
Setaria viridis (L.) Beauv. Щетинник зеленый Злаки  
Silene cucubalus (Moench) 
Garcke или S. vulgaris Wibel. 
Хлопушка обыкновенная Гвоздичные  
Solanum nigrum L. Паслен черный Пасленовые  
Solanum tuberosum L. Картофель (паслен клубненосный) Пасленовые 
Sorghum sudanense Jakuschev. Сорго травянистое Злаки  
Tamarix hispida Willd. Гребенщик стройный  Тамарисковые  
Thlaspi аrvense L. Ярутка полевая Крестоцветные  
Thlaspi caerulescens L.  Ярутка альпийская  Крестоцветные  
Thlaspi praecox Wulfen. Ярутка ранняя Крестоцветные 
Triticum aestivum L. Пшеница мягкая Злаки  
Trifolium repens L. Клевер ползучий Бобовые  
Typha latifolia L. Рогоз широколистный Рогозовые  
Vicia faba L. Боб садовый Бобовые  
Vigna radiate (L.) R.Wilczek  Бобы мунг (маш) Бобовые  
Zea mays L. Кукуруза сахарная  Злаки  
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